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Efekti pola i heterogenih uslova svetlosti u populacijama dvodome vrste 




U ovom istraživanju ispitivano je prisustvo polno-specifične i diferencijalne 
herbivorije u odnosu na svetlosne uslove staništa kod dvodome vrste Mercurialis 
perennis L. (Euphorbiaceae). Testirani su efekti pola, svetlosnih uslova staništa i 
ontogenetskog stadijuma na osobine veličine biljaka (visinu, ukupnu površinu listova) i 
listova (dužinu drške i centralnog nerva, širinu i površinu lisne ploče), nutritivne 
(sadržaj vode, ukupnih solubilnih proteina i nestrukturnih ugljenih hidrata) i defanzivne 
osobine listova (sadržaj fenola i kondenzovanih tanina), specifičnu lisnu površinu i 
razvojnu nestabilnost (procenjenu preko indeksa fluktuirajuće asimetrije – FA). 
Ispitivano je koje od analiziranih osobina biljaka imaju ulogu u interakcijama M. 
perennis sa herbivorima u zavisnosti od svetlosnih uslova staništa i ontogenetskog 
stadijuma. Analizom korelacionih odnosa istraživana je povezanost između stepena 
herbivorije, razvojne nestabilnosti i ispitivanih osobina biljaka u odnosu na pol i 
svetlosne uslove staništa.  
Mercurialis perennis ili šumski prosinac je višegodišnja, zeljasta, dvodoma biljka 
koja je najčešće član biljnih zajednica prizemnog sprata nenarušenih šumskih 
ekosistema. Ređe se može naći na staništima sa otvorenim vegetacijskim sklopom. Kod 
dvodomih vrsta polovi se mogu razlikovati kako u vegetativnim osobinama tako i u 
stepenu oštećenja listova izazvanih aktivnošću herbivora. Iz navedenih razloga M. 
perennis predstavlja izuzetno pogodan model sistem za istovremeno proučavanje uticaja 
pola i svetlosnih uslova staništa na stepen herbivorije, osobine biljaka i razvojnu 
nestabilnost.  
U ovo istraživanje uključene su populacije M. perennis sa lokaliteta Bele stene 
(Kopaonik) i Beograd. Na lokalitetu Bele stene biljke su uzorkovane tokom dve 
uzastopne godine sa dva susedna staniša. Jedno stanište je bilo izloženo punoj dnevnoj 
svetlosti u sastavu rudine, dok se drugo nalazilo pod vegetacijskom senkom unutar 
četinarske šume. Razlike u svetlosnim uslovima na staništu kvantifikovane su 
 
 
merenjem razlika u pokrovnosti staništa korišćenjem hemisfernih fotografija. Na uzorku 
sa lokaliteta Bele stene iz 2015. godine testirani su efekti pola i svetlosnih uslova 
staništa na stepen herbivorije i analizirane osobine biljaka, dok su na uzorku 2016. 
godine, pored već navedenog, ispitivani i uticaji pomenutih faktora na osobine veličine 
lista i fluktuirajuću asimetriju kao pokazatelj razvojne nestabilnosti. Razvojna 
nestabilnost procenjena je preko indeksa fluktirajuće asimetrije za četiri osobine lista: 
dužinu drške, dužinu centralnog nerva, širinu i površinu lisne ploče. Za opisivanje 
vrednosti fluktuirajuće asimetrije na nivou više osobina korišćen je multivarijantni 
indeks fluktuirajuće asimetrije. Biljke sa lokaliteta Beograd uzorkovane su dva puta u 
toku jedne vegetacijske sezone kako bi se proučio efekat ontogenetskog stadijuma 
(reproduktivnog i post-reproduktivnog) i pola na stepen herbivorije i analizirane 
osobine biljaka.  
Rezultati ovog istraživanja su pokazali prisustvo diferencijalne herbivorije kod M. 
perennis u odnosu na svetlosne uslove staništa. Biljke na staništu izloženom punoj 
dnevnoj svetlosti su bile više oštećene aktivnošću herbivora, pri čemu su bile značajno 
manje (sa manjom visinom i ukupnom površinom listova), njihovi listovi imali nižu 
nutritivnu vrednost (manji sadržaj vode i solubilnih proteina) kao i manju specifičnu 
lisnu površinu. Na oba staništa stepen oštećenja je bio negativno povezan sa 
specifičnom lisnom površinom. Na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti stepen 
herbivorije je bio negativno povezan sa sadržajem vode, a na staništu pod 
vegetacijskom senkom sa visinom biljaka i sadržajem solubilnih proteina. Navedeni 
rezultati ukazuju na prisustvo fenomena kompenzatorne ishrane tkivom nižeg 
nutritivnog kvaliteta.  
Biljke u post-reproduktivnoj fazi bile su više oštećene u odnosu na biljke u 
reproduktivnoj fazi, pri čemu su njihovi listovi imali nižu nutritivnu vrednost (sa 
manjim sadržajem vode i solubilnih proteina) i niže nivoe odbrane (sa nižim sadržajem 
ukupnih fenola i kondenzovanih tanina). Zabeleženo smanjenje sadržaja defanzivnih 
sekundarnih metabolita u listovima M. perennis u post-reproduktivnoj fazi je u 
saglasnosti sa osnovnim pretpostavkama hipoteze optimalne odbrane. Na stepen 
oštećenja kod biljaka u reproduktivnoj fazi negativno je uticao sadržaj ukupnih 
nestrukturnih ugljenih hidrata, a kod biljaka u post-reproduktivnoj fazi sadržaj 
kondenzovanih tanina. U post-reproduktivnoj fazi stepen herbivorije je bio pozitivno 
 
 
povezan sa veličinom biljaka (visinom i ukupnom površinom listova) što je u 
saglasnosti sa hipotezom biljne vitalnosti. 
Konzistentne razlike u stepenu herbivorije između muških i ženskih biljaka M. 
perennis nisu pronađene. Polno-specifična herbivorija zabeležena je u uzorku sa 
lokaliteta Bele stene iz 2016. godine gde su muške biljke bile više oštećene. U uzorku 
sa lokaliteta Beograd u post-reproduktivnom stadijumu su takođe bile prisutne razlike 
između polova u stepenu herbivorije pri čemu su ženske biljke bile pod većim pritiskom 
herbivora. Navedeni rezultati ukazuju na varijabilne obrasce razlika između polova u 
stepenu oštećenja. 
Svetlosni uslovi na staništu su značajno uticali na obrasce polnog dimorfizma u 
sadržaju solubilnih proteina, ukupnih fenola i kondenzovanih tanina, dok je 
ontogenetski stadijum imao efekat na prisustvo polnog dimorfozma u ukupnoj površini 
listova, sadržaju solubilnih proteina i ukupnih fenola. Opisani obrasci mogu biti 
interpretirani u kontekstu razlika između polova u fenologiji procesa reprodukcije kao i 
reproduktivnoj alokaciji.  
Zabeležene su značajne razlike između staništa sa različitim svetlosnim uslovima 
u indeksu fluktuirajuće asimetrije lisne drške i kompozitnog indeksa, pri čemu su 
njihove vrednosti bile više na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti. Ostali 
kvantifikovani indeksi nisu se razlikovali značajno između ispitivanih staništa. Ženske 
biljke M. perennis su imale duži centralni nerv lista, šire listove sa većom površinom 
lisne ploče, međutim razlike među polovima nisu bile zabeležene u vrednostima FA 
indeksa.  
Uočeni obrasci korelacija između stepena herbivorije, indeksa fluktuirajuće 
asimetrije i analiziranih osobina biljaka značajno su se razlikovali između staništa, pri 
čemu je zabeleženo postojanje većeg broja značajnih korelacija na staništu pod 
vegetacijskom senkom. Indeksi fluktuirajuće asimetrije bili su značajno korelisani 
međusobno, međutim nisu bili povezani sa ukupnom površinom svih listova, 
nutritivnim i defanzivnim osobinama lista na oba staništa. Stepen herbivorije bio je u 
negativnoj korelaciji sa indeksom fluktuirajuće asimetrije površine lisne ploče kod 
muških biljaka sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti, i u pozitivnoj korelaciji sa 
indeksom fluktuirajuće asimetrije dužine centralnog nerva kod muških biljaka sa 
 
 
staništa pod vegetacijkom senkom, dok nije bio značajno povezan sa ostalim indeksima 
FA. Ovi nalazi se mogu protumačiti u kontekstu manjeg uticaja stresa na nivoe razvojne 
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Effects of plant sex and heterogeneous habitat light conditions in populations of 




This study investigated the presence of sex – biased and light differential 
herbivory in dioecious Mercurialis perennis L. (Euphorbiaceae). It was tested if plant 
sex, light conditions and the ontogenetic stage had significant effect on plant size 
(height, total leaf area) and leaf size (petiole and midvein length, width and leaf blade 
surface), leaf nutritional (water, total soluble protein and nonstructural carbohydrate 
content) and defensive traits (total phenolic and condensed tannin content), specific leaf 
area and developmental instability (estimated as fluctuating asymmetry). It was 
examined which of the analyzed plant traits mediated interactions between M. perennis 
and herbivores depending on habitat light conditions and plant ontogenetic stage. By 
using correlation analyses the connection between herbivory, developmental instability 
and analyzed plant traits was investigated in relation to habitat light conditions. 
Mercurialis perennis or dogs' mercury is a perennial, dioecious herb that is a 
common member of the ground level communities of undisturbed forests. Rarely this 
species can be found in completely open field. In dioecious plants, the sexes can differ 
in vegetative traits as well as in herbivory rates. Therefore, M. perennis represents a 
suitable model system for exploring simultaneously the effects of plant sex and habitat 
light conditions on herbivory, plant traits and developmental instability.  
This research included populations of M. perennis from two sites: Bele stene 
(Kopaonik) and Belgrade. At Bele stene site the plants were sampled during two 
consecutive years from two neighboring habitats. One habitat was exposed to full 
sunlight in an open field, while the other was inside of an evergreen forest. Differences 
in light conditions between the habitats (canopy openness) were quantified by means of 
hemispherical photography. The sample from 2015. was used to test the effects of plant 
sex and habitat light conditions on herbivory and analyzed plant traits, while the sample 
from 2016. apart from already stated, was also used to test the mentioned effects on leaf 
size traits and fluctuating asymmetry as an indicator of developmental instability. Four 
fluctuating asymmetry indices were quantified for leaf petiole length, midvein length, 
 
 
leaf blade width and leaf blade surface area. To quantify developmental instability for 
multiple traits simultaneously, multivariate index of fluctuating asymmetry was used. 
At Belgrade site the plants were sampled twice in one year to investigate the effect of 
ontogenetic stage (reproductive and post-reproductive) and sex on herbivory and 
analyzed plant traits.  
The results of this research showed presence of light differential herbivory in M. 
perennis. Plants at sun expose site were more damaged althoug they were smaller 
(lower and with smaller total leaf area), their leaves had lower nutritive value (lower 
water and soluble protein content) and smaller specific leaf area. At both habitats 
herbivory was negatively correlated with specific leaf area. At sun exposed habitat 
herbivory levels were negatively affected by leaf water content and in the shade by 
plant height and leaf soluble protein content. These results indicate presence of 
compensatory consumption of lower quality food.  
Plants in post-reproductive stage were more damaged compared to the plants in 
reproductive stage, while their leaves had lower nutritional value (lower water and 
soluble protein content) and lower defense levels (lower total phenolic and condensed 
tannin content). The decline in defensive levels during post-reproductive stage is in 
concordance with basic assumptions of optimal defense hypothesis. Levels of damage 
were negatively affected by total nonstructural carbohydrate content in reproductive 
stage, while in post-reproductive stage by the total condensed tannin content. In post-
reproductive stage plant size (height and total leaf area) positively affected herbivory 
rates, which is in accordance with plant vigor hypothesis.  
No consistent sex bias in herbivory rates was found in M. perennis. In Bele stene 
sample form one year the males were more damaged, while in the Belgrade sample 
females were under higher herbivore pressure during post-reproductive stage. These 
results indicate variable pattern of sex bias of herbivory rates in M. perennis. 
Habitat light conditions significantly affected patterns of sexual dimorphism in 
soluble protein, total phenolic and condensed tannin content, while ontogenetic stage 
had effect on presence of intersexual differences in total leaf area, soluble protein and 
total phenolic content. These patterns could be interpreted in context of intersexual 
differences in reproductive phenology and allocation.  
 
 
Significant differences between habitats with different light conditions were 
recorded in fluctuating asymmetry index of petiole length and multivariate index, with 
FA values being higher at sun exposed habitat. Other quantified indices of fluctuating 
asymmetry did not differ significantly between examined habitats. Female plants had 
longer petioles and midveins, wider leaves with larger blade surface areas; however 
there were no significant intersexual differences in FA indices.  
Correlation patterns between herbivory, fluctuating asymmetry indices and 
analyzed plant traits differed between the examined habitats, with higher number of 
statistically significant correlations being present in the sample from the shade habitat. 
Fluctuating asymmetry indices were mutually significantly correlated; however they 
were not related to total leaf area, nutritional or defensive leaf traits at either habitat. 
Herbivory levels were negatively correlated with index of fluctuating asymmetry of leaf 
blade surface area in male plants from the sun exposed habitat, and positively correlated 
with index of fluctuating asymmetry of leaf midvein length in male plants from the 
shade, while thez were not significantly related to the rest of the quantified FA indices. 
These findings could be interpreted in context of lower impact of stress to levels of 
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1.1. Interakcije između biljaka i herbivora 
Herbivorija predstavlja osnovni put kojim energija nastala procesom fotosinteze 
ulazi u lance ishrane (Gong i Zhang 2013). Koevolucija velikog broja herbivora i biljaka 
traje oko 410 miliona godina (Johnson, 2011), a njihove međusobne interakcije 
predstavljaju jednu od klasičnih tema evolucione ekologije (Agrawal, 2011). 
Začeci formiranja koevolucione teorije vezani su direktno za proučavanje odnosa 
između biljaka i herbivora (Ehrlich i Raven, 1964). Studije nastanka i održavanja 
odbrambenih mehanizama biljaka od herbivora pretstavljaju osnovu koevolucionih i 
hemoekoloških istraživanja (Burkepile i Parker, 2017). Biljke su, kao sesilni organizmi 
pod konstantnim rizikom od napada herbivora, razvile izuzetno sofisticirane i 
raznovrsne odbrambene mehanizme (Endara i Coley, 2011; Johnson, 2011). Istraživanja 
ovih mehanizmima bila su usmerena ka postavljanju jedinstvenog teorijskog okvira o 
pravcima odvijanja koevolucione „trke u naoružanju“ između biljaka i herbivora 
(Endara i Coley, 2011). Fitofagni insekti specijalizovani da što efikasnije iskoriste svog 
domaćina, nanose oštećenja biljkama i na taj način dramatično narušavaju njihov 
potencijal za rast i uvećanje biomase (Züst i Agrawal, 2017). Međutim, usled postojanja 
selektivnog pritiska herbivora, kod biljaka dolazi do nastanka izuzetno širokog spektra 
fizičkih, hemijskih i fenoloških defanzivnih strategija (Agrawal, 2007).  
Osnovni cilj u proučavanjima interakcija između biljaka i herbivora je analiziranje 
fenotipskog i genetičkog variranja defanzivnih osobina biljaka u prostoru i vremenu 
(Stamp, 2003; Cipolini i sar., 2014). Biljke su u prirodnim uslovima izložene veoma 
raznovrsnim grupama herbivora, međutim eksperimentalna istraživanja i formulisanje 
teorijskih okvira njihovih međusobih interakcija sprovođena su uglavnom na model 
sistemima koji su uključivali fitofagne insekte. Do danas je formulisano više od deset 
hipoteza koje objašnjavaju obrasce ulaganja biljaka u odbranu od herbivora. Iako se u 
literaturi najčešće navodi nekoliko hipoteza čije su pretpostavke testirane u prirodnim i 
eksperimentalnim uslovima tokom dugog niza godina, nijedna hipoteza nije u 
potpunosti potvrđena ili odbačena (Koricheva, 2002). Jedinstvena teorija o 
mehanizmima odbrane od herbivora nije do sada formulisana, jer brojne postavljene 
hipoteze nisu međusobno isključive, a rezultati empirijskog testiranja često su 





Teorijski okviri interakcija između biljaka i herbivornih insekata 
Prema teoriji o uočljivosti biljaka (engl. plant apparency theory – PAT), koju su 
formulisali Feeny (1976) i Rhoades i Cates (1976), dugoživeće biljne vrste su uočljivije 
kako herbivorima specijalistima tako i generalistima. Ove vrste ulažu resurse u sintezu 
veće količine sekundarnih metabolita (npr. tanina) koje im omogućavaju efikasnu 
zaštitu od obe grupe herbivora. Sa druge strane, kratkoživeće vrste ne predstavljaju tako 
„uočljiv“ izvor hrane, te je verovatnoća napada herbivora specijalista niska. 
Kratkoživeće vrste sintetišu male količine jedinjenja efikasnih u odbrani od herbivora 
generalista (npr. alkaloidi) (Feeny, 1976). Dakle, stepen ulaganja u odbranu biljaka 
determinisan je stepenom uočljivosti biljke fitofagnim insektima. 
S obzirom na to da osnovne pretpostavke PAT nisu pružale objašnjenja za 
rezultate dobijene terenskim istraživanjima (Endara i Coley, 2011), deset godina kasnije 
formulisana je hipoteza dostupnosti resursa (engl. resourse availability hypothesis – 
RAH) ili drugačije nazvana hipoteza stope rasta (engl. growth rate hypothesis) (Coley, 
1985). Prema RAH rizik od napada herbivora nije direktno povezan sa uočljivošću 
vrste, već je jačina pritiska od strane herbivora karakteristika životne sredine ili staništa 
(Endara i Coley, 2011). U konkretnim uslovima staništa biljke raspolažu ograničenim 
resursima koji utiču na stopu rasta (Stamp, 2003; Hahn i Maroon, 2016). Ako je 
dostupnost resursa visoka, brzorastuće vrste sa visokim kapacitetom za kompenzatorni 
rast ulažu manje u konstitutivnu odbranu. U ovom slučaju, iako stepen herbivorije može 
biti visok, smanjenje adaptivne vrednosti neće biti veliko s obzirom na to da je biljka u 
stanju da gubitak tkiva nadoknadi kompenzatornim rastom (Cipolini i sar., 2014; Hahn i 
Maroon, 2016). Međutim, ukoliko je biljka spororastuća, u stresnim uslovima sredine 
gde je dostupnost resursa niska, ulaganje u proizvodnju konstitutivnih odbrambenih 
jedinjenja će biti veliko, a stepen herbivorije će biti relativno nizak. Dakle, prema RAH 
ulaganje u odbranu zavisi od odnosa između cene i koristi realokacije resursa iz rasta u 
odbranu (Endara i Coley, 2011). Iako je originalno formulisana sa ciljem opisivanja 
povezanosti nivoa odbrane i dostupnosti resursa na interspecijskom nivou, teorijski 
okvir RAH se primenjuje i u istraživanjima obrazaca intraspecijske rezistencije duž 
ekoloških gradijenata u zavisnosti od abiotičkih uslova (Hahn i Maroon, 2016).  
Početkom devedesetih godina Price (1991) je formulisao hipotezu vitalnosti 




osobina koja posreduje u interakcijama biljaka i herbivora. Vitalnom se prema ovoj 
hipotezi smatra biljka ili njen deo (npr. list) koji imaju veću veličinu i višu stopu rasta u 
odnosu na očekivanu. Prema PVH herbivori će ispoljavati preferenciju ka vitalnijim 
biljnim populacijama, jedinkama i/ili listovima, koje će posledično biti više oštećene. 
Korelacija između vitalnosti biljke, odnosno njene veličine, i stepena herbivorije zavisi 
od preferencije i performanse herbivora. Preferencija prema vitalnijim, krupnijim 
biljkama prouzrokovana je višim performansama (npr. veća stopa rasta) i fitnesu 
fitofagnih insekata kada se hrane takvim biljkama. Najpre je PVH formulisana kao 
objašnjenje obrazaca interakcija između biljaka i insekata koj formiraju gale čije je 
larveno razviće usko povezano sa procesima razvića same biljke. Međutim, kasnije je 
ova hipoteza proširena da uključi i druge grupe insekata (Cornelissen i sar., 2008). 
Ovom hipotezom se ne navodi konkretan mehanizam preferencije herbivora, ali se 
naglašava da njenom postojanju mogu doprineti različite osobine biljaka, kao što su 
povećana količina i nutritivna vrednost tkiva kod krupnijih biljaka i/ili listova i/ili niži 
sadržaj defanzivnih jedinjenja (Price, 1991).  
Po hipotezi stresa (engl. plant stress hypotheis – PSH) veća gustina herbivora 
prisutna je na biljkama koje su izložene stresnim uslovima (White, 1984). Stres se može 
definisati kao prisustvo nepovoljnih uslova koji utiču na nastanak promena 
metabolizma, rasta i razvića (Kranner i sar., 2010). Pod stresnim uslovima, dostupni 
resursi biljaka se više ulažu u procese koji osiguravaju preživljavanje, a manje u 
produkciju odbrambenih jedinjenja. Shodno tome, White (1984) smatra da biljke 
izložene stresnim uslovima predstavljaju kvalitetniji izvor hrane, jer njihova tkiva 
sadrže veću količinu nutrijenata, snižene nivoe defanzivnih jedinjenja i/ili promenjen 
odnos između nutrijenata i defanzivnih jedinjenja. Kod biljaka izloženih vodnom 
deficitu sadržaj slobodnih amino kiselina u listovima raste. S obzirom na to da je azot 
jedan od najpotrebnijih elemenata za funkcionisanje fitofagnih insekata, biljke koje su 
pretrpele veći stres bile bi više oštećene aktivnošću hebivora. Terenskim istraživanjima 
utvrđeno je da umeren stres na biljke može imati povoljan efekat po herbivore, jer je 
stepen herbivorije pozitivno korelisan sa nivoom stresa. Međutim, eksperimentalna 
istraživanja su dala oprečne rezultate (Cornelissen i sar, 2008) zbog čega je formulisana 
alternativna, hipoteza pulsirajućeg stresa (engl. pulsed plant stress hypotheis – PPSH). 




pozitivan efekat na njihove herbivore, dok u kontinuitetu stresirane biljke ne 
predstavljaju odgovarajući izvor hrane herbivorima (Huberty i Denno, 2004). 
Za razliku od već navedenih teorija i hipoteza koje se bave obrascima inter - ili 
intraspecijskih variranja odbrambenih mehanizama biljaka, hipoteza optimalne odbrane 
(engl. optimal defense hypothesis – ODH) predviđa obrasce variranja odbrane unutar 
vrste uključujući intra- i interindividualni nivo (McKey, 1974; Rhoades, 1979). Prema 
ODH sinteza defanzivnih jedinjenja je energetski skupa i zavisi od ulaganja resursa u 
ostale životne funkcije (rast i razmnožavanje), jer između njih postoji uzajamno 
ograničenje (engl. trade off). Shodno tome, resursi se alociraju za odbranu struktura i 
tkiva koja su su ranjiva, izložena visokom riziku od napada herbivora i čije oštećenje bi 
dovelo do značajnog smanjenja fitnesa biljke. Delovi biljke koji su izloženi najvećem 
riziku od napada herbivora (npr. mladi listovi i reproduktive strukture – cvetovi i 
semena) bi trebalo da sadrže najviše koncentracije konsititutivnih defanzivnih 
jedinjenja. Pokazano je da su defanzivna jedninjenja na intraindividualnom nivou manje 
ili više konzistentno distribuirana prema obrascima koje predviđa ODH (Meldau i sar., 
2012). Na interindividualnom nivou, u odsustvu herbivora, biljke koje manje ulažu u 
odbranu imaće veći fitnes, s obzirom da „višak“ resursa mogu da alociraju u 
reprodukciju. Međutim, ukoliko je selektivni pritisak herbivora jak, biljke sa visokim 
stepenom konstitutivne hemijske odbrane imaće selektivnu prednost zbog povišene 
rezistencije. Biljke koje su izložene sredinskom stresu, manje resursa ulažu u odbranu, 
tako da imaju snižene nivoe konstitutivnih defanzivnih jedinjenja (Rhoades, 1979; 
Stamp, 2003).  
Hipoteza rasta i diferencijacije (engl. growth – diferentation balanse hypothesis – 
GDBH) koju su formulisali Herms i Mattson (1992) pruža objašnjenje kako dostupnost 
resursa utiče na usmeravaje energije u procese rasta i diferencijacije, i odbranu od 
herbivora u zavisnosti od nivoa stresa. Rast (formiranje novih ćelija, korena, stabla, 
novih listova) i diferencijacija (obrazovanje trihoma, učvrćivanje kutikule i produkcija 
sekundarnih metabolita) su međusobno u kompeticiji za energiju. Prema GDBH, 
raspoloživi resursi se najpre ulažu u rast, a zatim u diferencijaciju biljaka. Faktori stresa 
više utiču na smanjenje stope rasta, a manje na stopu fotosinteze. U optimalnim 
uslovima sredine, sa maksimalnom dostupnošću resursa, najveći deo energije se 




relativno niskom nivou. U ovakvim uslovima, biljke sa većom biomasom imaće niži 
nivo odbrane od herbivora. Ukoliko se biljke nalaze u uslovima umerenog stresa, 
energija dobijena fotosintezom se zadržava u listovima i usmerava na sintezu veće 
količine sekundarnih metabolita. Prema GDBH resursi unutar biljke neće biti 
distribuirani u produkovanje novih listova, već će biti zadržani u starijim listovima i 
iskorišćeni za sintezu SM. Stoga biljke u uslovima umerenog stresa poseduju srednju 
biomasu i visoku koncentraciju SM. U uslovima pojačanog stresa usled nedostatka 
nutrijenata ili vode, ograničeni su rast i diferencijacija biljaka, te biljke imaju manju 
biomasu i nizak nivo sekundarnih metabolita (Stamp, 2003).  
Većina do danas formulisanih hipoteza o obrascima variranja odbrane od 
herbivora zasniva se na pretpostavkama da je sinteza defanzivnih jedinjenja u 
energetskom smislu zahtevan proces i da je ograničen energetskim ulaganjima u ostale 
životne funkcije, rast i reprodukciju. Na intrainividualnom nivou, u tkiva čije oštećenje 
bi značajno snizilo fitnes biljke, ulaže se veća količina resursa za sintezu odbrambenih 
jedinjenja. Takođe, obrasci alokacije resursa determinisani su ne samo unutrašnjim već i 
sredinskim činiocima. Dostupnost resursa u životnoj sredini može da ograniči različite 
životne funkcije u različitoj meri. Sve navedene činjenice ukazuju da bi uzajamno 
ograničavanje moglo da bude prisutno i između različitih tipova odbrane od herbivora. 
Međutim, empirijska istraživanja o postojanju uzajamnih ograničenja između fizičkih i 
hemijskih odbrambenih osobina, rezistencije i tolerancije, indukovanih i konstitutivnih 
odbrana su dala oprečne rezultate. Danas se smatra da sinergističko dejstvo 
koordinisanih kompleksa osobina dovodi do formiranja efikasnih defanzivnih strategija 
(Agrawal i Fishbein, 2006; Moles i sar., 2013).  
 
1.2. Osobine biljaka koje utiču na interakcije između biljaka i herbivora 
Najpre su istraživanja mehanizmima odbrane biljaka od herbivora bila usmerena 
na proučavanje jedne ili manjeg broja defanzivnih osobina. Međutim, tokom poslednje 
decenije pokazano je da u odbrani biljaka učestvuju koadaptirani kompleksi osobina. 
Ove kombinacije osobina čine defanzivne strategije  koje mogu da uključuju toleranciju 
na oštećenja, izbegavanje herbivora i rezistenciju (Agrawal i Fishbein, 2006). 




adaptivnu vrednost (Stowe i sar., 2000) i najčešće uključuje indukovani kompenzatorni 
rast kako bi se nadoknadili oštećeni listovi, izdanci i delovi korena (Fornoni, 2010). 
Nasuprot tome, strategija izbegavanja uključuje smanjivanje vervatnoće da herbivori 
pronađu i napadnu biljku, obično kroz prilagođavanje vremena klijanja i fenoloških 
ciklusa biljke tako da se izbegnu ciklusi aktivnosti njihovih herbivora (Boege i Marquis, 
2005). 
Ipak, rezistencija, koja u najširem smislu podrazumeva smanjivanje stepena 
herbivorije (Liemu i Koricheva, 2006), je najduže i najintenzivnije proučavan aspekt 
odbrane biljaka od herbivora (Carmona i sar., 2011). Mehanizmi odbrane od herbivora 
mogu biti direktni i indirektni. U direktne odbrambene mehanizme su uključene različite 
fizičke osobine biljaka (npr. odbrambene strukture i građa listova) i defanzivna 
jedinjenja (npr. alkaloidi, fenoli). Međutim, iako nutritivne osobine (npr. sadržaj 
solubilnih proteina) biljaka nisu direktno povezane sa rezistencijom, one mogu uticati 
na prefenciju i performanse herbivora (Carmona i sar., 2011; Joern i sar., 2012). Pored 
direktnih, postoje i indirektni odbrambeni mehanizmi, npr. kada biljke produkuju 
isparljiva jedinjenja koja privlače predatore herbivora (Agrawal i Fishbein, 2006; Moles 
i sar., 2013). 
 
Fizičke i nutritivne osobine biljaka 
Fizičke osobine biljaka (morfološke ili anatomske) direktnim, fizičkim 
odbijanjem herbivora utiču na povećanje adaptivne vrednosti biljaka (Hanley i sar., 
2007). Pokazano je da veličina biljke i listova može da utiče na rizik od napada 
herbivora (Price, 1991). Insekti sa raznovrsnim načinima ishrane mogu da pokazuju 
preferenciju ka višim biljkama sa većim listovima. Uobičajena objašnjenja postojanja 
ovakve preferencije podrazumevaju da bi krupnije biljke trebalo da predstavljaju 
kvalitetniji izvor hrane sa većom nutritivnom vrednošću ili nižim sadržajem defanzivnih 
jedinjenja (Cornelissen i sar., 2008).  
Smatra da je specifična lisna površina (SLA), koja predstavlja odnos između 
površine i suve mase lista, još jedna od fizičkih osobina biljaka koja može značajno da 
utiče na stepen herbivorije (Gong i Zhang 2013). Osnovna pretpostavka je da su listovi 




manje privlačni za herbivore, zbog velike količine vlakana i male nutritivne vrednosti 
(Salgado-Luarte i Gianoli, 2010). Međutim, ispitivanja odnosa između SLA i stepena 
oštećenja listova pokazala su da je njihova međusobna povezanost kompleksna (Lusk i 
sar., 2010) i da može da zavisi i od drugih osobina lista kao što je npr. njegova nutritivna 
vrednost (Joern i sar., 2012). 
Dakle, osim fizičkih osobina biljaka, na prefenciju i performanse herbivora može 
da utiče i sadržaj nutrijenata u listovima (Carmona i sar., 2011), s obzirom na to da je 
pokazano da usled ishrane tkivima niske nutritivne vrednosti može doći do redukcije 
stopa rasta i indirektno povećati mortalitet herbivora. Na ovaj način produžava se 
trajanje subadultnih faza u razviću fitofagnih insekata kao i period njihove izloženosti 
napadu predatora, parazita i parazitoida (Cornelissen i Stiling, 2006). 
Sadržaj vode i azota u listovima utiče na performanse i preferencije u ishrani 
fitofagnih insekata (Coley i sar., 2006; Carmona i sar., 2011) u prirodi i u 
eksperimentalnim uslovima (Coley i sar., 2006). Nizak sadržaj azota dovodi do 
produžavanja vremena razvića (Awmack i Leather, 2002) i ishrane (Coley i sar., 2006), 
smanjenja fekunditeta, stope rasta i biomase kod fitofagnih insekata (Awmack i Leather 
2002), i povećanja stepena herbivorije (Coley i sar., 2006). Naime, herbivori mogu 
kompenzovati nizak nutritivni kvalitet hrane konzumiranjem veće količine tkiva lošijeg 
kvaliteta (Coley i sar., 2006). Prilikom proučavanja osobina koje su značajne u 
interakcijama biljaka i herbivora, često se ispituje veza između sadržaja solubilnih 
proteina, kao glavnih izvora azota (Joern i sar., 2012) i stepena herbivorije (Agrawal i 
Weber, 2015).  
Sadržaj svih hidrosolubilnih jedinjenja usko je povezan sa sadržajem vode u 
tkivima, i smatra se da su biljke sa višim sadržajem vode podložnije napadu herbivora 
(Coley i sar., 2006). Pokazano je da su stopa rasta herbivornih insekata, kako generalista 
tako i specijalista, i brzina konverzije hrane u biomasu pozitivno povezane sa količinom 
vode i u njoj rastvorenih proteina (Henriksson i sar., 2003; Coley i sar., 2006). Shodno 
navedenom, smatra se da sadržaj vode može biti adekvatan indeks nutritivne vrednosti 
listova (Han i sar., 2014).  
Uz vodu i proteine, među najznačajnijim nutrijentima za rast i razviće herbivora 
nalaze se i ugljeni hidrati (Coley i sar., 2006). Iako su proteini ključni gradivni elementi, 




Balansirani unos proteina i ugljenih hidrata kod insekata se postiže regulacijom tipa i 
količine konzumiranog biljnog tkiva (Roeder i Behmer 2014). Kao pokazatelj sadržaja 
ugljenih hidrata često se koristi apsolutni udeo ugljenika u biljnom tkivu. Međutim, 
njegova apsolutna količina nije informativna za energetsku vrednost tkiva, s obzirom na 
to da se ugljenik nalazi inkorporiran i u ugljenim hidratima koji imaju strukturnu ulogu, 
kao što su lignin i celuloza, koji su nesvarljivi za fitofagne insekte. Iz navedenih razloga 
često korišćen odnos između elemetarnog ugljenika i azota (C/N odnos) nije adekvatan 
indikator energetske i nutritivne vrednosti biljnog tkiva. Shodno tome značajno je 
kvantifikovati koncentraciju nestrukturnih ugljenih hidrata po gramu suve materije koja 
je dostupna herbivorima i utvrditi njihovu ulogu u interakcijama sa herbivorima (Joern i 
sar., 2012). 
 
Hemijske defanzivne osobine biljaka 
Hemijska jedinjenja koja produkuju biljke se dele na: primarne i sekundarne 
metabolite. Primarni metaboliti regulišu procese razvića, rasta i reprodukcije, dok 
sekundarni metaboliti imaju važnu ulogu u disperziji semena, komunikaciji i 
kompeticiji između biljaka, i zaštiti biljaka od patogena i herbivora (Engelberth, 2006). 
Sekundardni metaboliti mogu imati repelentno ili toksično dejstvo na herbivore, i uticati 
na smanjenje nutritivne vrednosti tkiva biljaka (Fürstenberg-Hägg i sar., 2013). Iako je 
registrovan ogroman broj sekundarnih metabolita koji su na neki način uključeni u 
odbranu od herbivora, na molekulskom nivou još uvek nije u potpunosti razjašnjen 
tačan mehanizam delovanja ovih jedinjenja na herbivore. Na fiziološkom nivou, glavni 
mehanizmi njihove aktivnosti uglavnom uključuju disrupciju membrane, inhibiciju 
transporta i absorpcije nutrijenata, ometanje signalnih puteva transdukcije i inhibiranje 
metaboličkih i hormonski kontrolisanih fizioloških procesa (Mithöfer i Boland, 2012). 
Fitoanticipini, kao grupa sekundarnih metabolita, se sintetišu konstitutivno i deponuju u 
tkivima, dok je produkcija fitoalakesina indukovana napadom od strane herbivora ili 
mikroorganizama. Među najznačajnije fitoanticipine spadaju cijanogeni glukozidi, 
glukozinolati, izoflavonoidi, terpenoidi i alkaloidi, dok se u fitoaleksine svrstavaju: 




Biohemijske aktivnosti svih pomenutih jedinjenja dovode do smanjivanja performansi i 
preživljavanja fitofagnih insekata (War i sar., 2012). 
Najranije otkriveni i uspešno izolovani sekundarni metaboliti su alkaloidi 
(Roberts i Wink 1998). Oko 20% skrivenosemenica sintetiše u korenu više od 15 000 
vrsta alkaloida koji se zatim transportuju u nadzemne delove biljaka (Fürstenberg-Hägg 
i sar., 2013). Količina alkaloida u biljnim tkivima je relativno niska (od 0.1 do 2% suve 
mase) (Roberts i Wink 1998). Smatra se da su evoluirali verovatno kao deo 
konstitutivne hemijske odbrane od herbivora. Većina alkaloida su fiziološki aktivna 
jedninjenja sa različitim nivoima toksičnih efekata, iako neki mogu imati ulogu 
atraktanata u procesima polinacije (Howe, 2008).  
Takođe, smatra se da ulogu u odbrani od herbivora kod zeljastih biljaka mogu 
imati i fenoli (Barbehenn i Constabel 2011). Oko 10 000 do danas opisanih fenolnih 
jedinjenja predstavljaju derivate metaboličkih puteva šikiminske i malonske kiseline i 
funkcionišu kao repelenti fitofagnih insekata (Fürstenberg-Hägg i sar., 2013). 
Oksidacijom ovih jedinjenja nastaju hinoni koji su toksični za insekte. Hinoni grade 
komplekse sa proteinima koji se nalaze u listovima tako da oni postaju nesvarljivi za 
herbivore (War i sar., 2012). Fenoli se vezuju za digestivne enzime herbivora, čime 
inhibiraju njihovu aktivnost (Fürstenberg-Hägg i sar., 2013). 
U fenolna jedinjenja spadaju i tanini čija sinteza može biti indukovana u slučaju 
napada herbivora. U tanine spadaju: kondenzovani tanini, galotanini i elagitanini, pri 
čemu prve dve grupe imaju izražen protein precipitacioni kapacitet (PPK) (Barbehenn i 
Constabel, 2011). Naročito intenzivnu precipitaciju proteaza insekata i proteina biljaka 
u središnjem delu crevnog trakta vrše kondenzovani tanini (War i sar., 2012) koji 
onemogućavaju varenje proteina i mikronutrijenata. Tradicionalno se smatralo da se 
anti-herbivorna aktivnost tanina zasniva isključivo na PPK, tako da su se hemo-
ekološka istraživanja bavila utvrđivanjem ili ukupne količine tanina u tkivu ili protein 
precipitacionim kapacitetom kondenzovanih tanina (Barbehenn i Constabel, 2011). 
Međutim, da bi se rekacija precipitacije uspešno odvijala, neophodno je da pH rastvora 
bude visoka. Digetsivni trakt većine fitofagnih insekata insekata je zapravo baznog 
karaktera i obložen surfaktantima čime su ovi herbivori dodatno zaštićeni od negativnog 
uticaja tanina koji su prisutni u biljnom tkivu. Dakle, u uslovima niskog pH reakcija 




konzumiranog tkiva i apsorpciju nutrijenata bez obzira na prisustvo tanina u listovima. 
Međutim, u baznim uslovima tanini takođe podležu rekcijama oksidacije čiji produkti 
deluju izuzetno citotoksično na insekte formirajući lezije u središnjem delu njihovog 
digestivnog trakta. Dakle, dejstvo tanina na herbivore nije samo ispoljeno kroz PPK već 
i kroz oksidativne procese u lumenu digetsivnog trakta (Salminen i Karonen, 2011). 
Međutim, pokazano je da u slučaju herbivora specijalista tanini mogu da funkcionišu 
kao fagostimulansi, i njihovo prisustvo čak i u visokim koncentracijama ne mora imati 
negativno dejstvo na performanse fitofagnih insekata. Utvrđivanje uloge tanina u 
odbrani biljaka i njihov uticaj na stepen herbivorije predstavlja aktuelnu temu u 
hemoekologiji i evolucionoj ekologiji (Barbehenn i Constabel, 2011). 
 
1.3. Uticaj svetlosti na interakcije između biljaka i herbivora 
Abiotički (fizički) uslovi životne sredine utiču na dostupnost i kvalitet različitih 
resursa koji mogu uticati na interakcije između biljaka i herbivora. Među abiotičkim 
faktorima, kvantitet i kvalitet svetlosti predstavlja jedan od najvažnijih za normalno 
razviće, rast i reprodukciju biljaka, kao i za obavljanje osnovnih metaboličkih funkcija 
(Salgado-Luarte i Gianoli, 2012). U prirodi, intenzitet i kvalitet sunčeve svetlosti 
variraju u vremenu (dnevno i sezonski) i prostoru (npr. između listova jedne biljke i 
između listova različitih biljaka) (Stoepler i Rehil, 2012).  
Smanjen intenzitet svetlosti utiče na smanjenje intenziteta fotosinteze i fenotipsku 
ekspresiju osobina koje omogućavaju maksimalno iskorišćavanje dostupne svetlosti 
(Salgado-Luarte i Gianoli, 2012). Funkcionalni odgovori biljaka na smanjen intenzitet 
svetlosti podrazumevaju:1) promene u obrascima alokacije resursa većim ulaganjem u 
izduživanje stabla i povećavanje ukupne površine svih listova; 2) promene u arhitetkturi 
izdanaka, npr. kroz izduživanje internodija i lisnih drški; 3) povećavanje specifične lisne 
površine; i 4) promene na biohemijskom nivou (Salgado-Luarte i Gianoli, 2011). 
Smanjena dostupnost svetlosti indukuje promene u nutritivnoj vrednosti listova i 
defanzivnom kapacitetu biljaka koje mogu uticati na interakcije između biljaka i 
herbivora. 
Sa jedne strane, kod heliofita, odnosno vrsta kod kojih su optimalna staništa ona 




vegetacijskom senkom („listovi senke“) su tanji, mekši (Salgado-Luarte i Gianoli, 
2011), sa višim sadržajem vode i proteina. Smatra se da su „listovi senke“ privlačniji i 
nutritivno kvalitetnji izvor hrane herbivorima u poređenju sa listovima iste vrste koji su 
tokom razvića izloženi punoj dnevnoj svetlosti („listovi sunca“) (Roberts i Paul 2006; 
Valladares i Niinemets 2008; Muth i sar., 2008). Neka od istraživanja su pokazala da su 
„listovi sunca“, pod manjim pritiskom herbivora ne samo zbog niskog nutritivnog 
kvaliteta, već i usled postojanja višeg nivoa fizičke i hemijske rezistencije (veće 
koncentracije ugljovodoničnih sekundarnih metabolita npr. fenola i tanina) (Muth i sar., 
2008; Takafumi i sar., 2010; Stoepler i Rehil, 2012). Herbivori koji se hrane „listovima 
sunca“ imaju niže stope preživljavanja, manju masu tela i duže vreme razvića, zbog 
čega bi bilo očekivano da su biljke sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti manje 
oštećene (Karolewski i sar., 2013). Međutim, u nekim od studija diferencijalne 
herbivorije u zavisnosti od svetlosnih uslova na staništu i karakteristika samog model 
sistema biljke pokazano je i suprotno: „listovi sunca“ su bili pod većim pritiskom 
herbivora u odnosu na „listove senke“ (Louda i Rodman, 1996).  
Naime, u šumskim ekosistemima, u prizemnim spratovima svetlost predstavlja 
ograničavajući resurs. Na ovakvim staništima dominantne su zeljaste biljke tankih, 
nežnih listova, tolerantne na nizak intenzitet svetlosti. Ove vrste ograničene su na 
staništa u dubokoj senci usled fizioloških ograničenja koja im onemogućavaju opstanak 
na staništima izloženim punoj dnevnoj svetlosti (Niesenbaum i Kluger 2006; Salgado-
Luarte i Gianoli, 2010). Međutim, pretpostavlja se da i diferencijalna herbivorija u 
odnosu na svetlosne uslove staništa može dovesti do odsustva vrsta tolerantnih na 
duboku senku sa staništa izloženih punoj dnevnoj svetlosti usled prisustva većeg 
pritiska herbivora (Louda i Rodman, 1996). Diferencijalna herbivorija u odnosu na 
svetlosne uslove istraživana je na različitim model sistemima, uglavnom na drvenastim 
(Baraza i sar., 2004; Guerra i sar., 2010; Sinimbu i sar., 2012; Stoepler i Rehill 2012) i 
žbunastim (Muth i sar., 2008; Mooney i sar., 2009; Mooney i Niesenbaum 2012; 
Karolewski i sar., 2013), a ređe na zeljastim vrstama koje naseljavaju prizemni sprat 





1.4. Uticaj ontogenetskog stadijuma biljaka na interakcije između biljaka i 
herbivora 
Promene tokom ontogenije identifikovane su kao jedan od ključnih izvora 
varijabilnosti u odbrani biljaka od herbivora. Obrasci alokacije resursa u rast, odbranu i 
reprodukciju se menjaju tokom ontogenije, jer se potencijal za skladištenje i pristup 
vodi i nutrijentima uvećava; dok se stope rasta, fotosinteze i metabolizma smanjuju 
(Boege i Marquis, 2006). Pokazano je da se tokom razvića menjaju fizičke (npr. 
čvrstoća lista), konstitutivne (npr. alkaloidi) i indukovane hemijske defanzivne osobine 
(npr. isparljiva organska jedinjenja) (Barton i Koricheva, 2010). 
Tokom ontogenije selektivni pritisak herbivora je promenljiv, što utiče na 
promene u defanzivnim strategijama biljaka (Wiggins i sar., 2016). Selektivni pritisak 
herbivora tokom određenog ontogenetskog stadijuma zavisi od većeg broja faktora: 
stepena sinhronizovanosti između fenologije biljaka, herbivora i njihovih predatora, i 
promena u „uočljivosti“ samih biljaka herbivorima. Takođe, i ključna osobina za 
efikasnu odbranu može da se menja tokom ontogenije. Smatra se da selekcija favorizuje 
određene kombinacije odbrambenih mehanizama i osobina i/ili njihovo sukcesivno 
smenjivanje tokom individualnog razvića (Boege i Marquis, 2005). 
Oslanjajući se na principe hipoteze optimalne odbrane, kao i rasta i diferencijacije 
Boege i Marquis (2005) su predložili model promena defanzivnih osobina biljaka tokom 
ontogenije u zavisnosti od reproduktivne strategije vrste. Polazne osnove ODH i GDBH 
su suprotne, shodno tome i predviđeni obrasci ontogenetskih promena, nivoa i 
mehanizama odbrane biljaka su obrnuti.  
Prema ODH, alokacija resursa u odbranu (formiranje određene strukture, sintezu 
SM itd.) određena je odnosom između koristi, u smislu povećanja fitnesa biljke, i cene 
proizvodnje konkretne defanzivne osobine. S obzirom na to da fenološke i ontogenetske 
promene utiču na fiziloške procese, a samim tim i na obrasce alokacije resursa u životne 
funkcije, odnos korist/cena će se menjati tokom ontogenije. Prirodna selekcija 
favorizuje postizanje maksimalne vrednosti odnosa korist/cena kroz povećan nivo 
odbrane tokom onih ontogenetskih stadijuma tokom kojih su biljke izložene povećanom 
riziku od napada herbivora. Međutim, ulaganje u odbranu može biti ograničeno u 





Dakle, prema ODH nivo odbrane biljaka od herbivora u određenom 
ontogenetskom stadijumu određen je balansom između koristi od odbrane i uzajamnog 
ograničenja između ulaganja u odbranu i drugih životnih funkcija koje imaju veliki 
uticaj na adaptivnu vrednost (Boege i Marquis, 2005). Negativan uticaj herbivorije je 
manji što se desi kasnije u toku života. Ove pretpostavke slažu se sa osnovnim 
principima ODH i objedinjene su u okviru hipoteze starosti biljke (engl. plant age 
hypothesis – PAH): tokom ranijih ontogenetskihstadijuma biljke su bolje branjene od 
herbivora, a nivoi hemijske odbrane opadaju tokom života biljke (Spiegel i Price, 1996).  
Obrasci promena nivoa odbrane tokom ontogenije na osnovu GDBH hipoteze su 
suprotni u odnosu na ODH. Prema GDBH, mlade biljke tokom najranijih faza razvića 
crpe ograničene resurse iz semena i kotiledona i usmeravaju ih u rast, dok se ulaganje u 
odbranu održava na minimumu. Kako biljka raste, potencijal za apsorpciju i skladištenje 
resursa raste, tako da je moguća alokacija resursa u diferencijaciju, odnosno produkciju 
defanzivnih hemijskih jedinjenja. Dakle, prema GDBH nivo hemijske odbrane raste 
tokom ontogenije (Herms i Mattson, 1992).  
Nakon dostizanja reproduktivne zrelosti, obrazac alokacije resursa u odbranu 
zavisi od reproduktivne strategije vrste. Ukoliko je vrsta iteroparna, nivo odbrane će i 
nakon završetka reprodukcije biti na visokom nivou, jer je važno da biljka ostane 
zaštićena kako bi bila u stanju da apsorbuje i skladišti dovoljno resursa za reprodukciju 
u narednoj sezoni. Sa druge strane, ukoliko se radi o semelparnoj vrsti, nakon završetka 
reprodukcije nivo odbrane će opadati (Boege i Marquis, 2005).  
Osim promena defanzivnih mehanizama na nivou čitave biljke tokom razvića, 
pokazano je da organi biljaka, npr. listovi, mogu posedovati sopstvene ontogenetske 
trajektorije. Naime, kvalitativni sastav nutritivnih (sadržaj ugljenjih hidrata, proteina i 
vode) (Lusk i sar., 2010; Maldonado-López i sar., 2014; Bisigato i sar., 2015) i 
defanzivnih hemijskih jedinjena u listovima se menja tokom ontogenije (Wiggins i sar., 
2016). Mladi listovi su mekši, sa višim sadržajima vode i proteina, te predstavljaju 
kvalitetniji izvor hrane (Heath i sar., 2014; Ochoa-López i sar., 2015; Godschalx i sar., 
2016). Mladi fotosintetski aktivni listovi obezbeđuju biljkama energiju neophodnu za 
rast i reprodukciju, zbog čega bi njihovo oštećenje prouzrokovalo značajno smanjenje 
fitnesa čitave biljke. Shodno pretpostavkama ODH, mladi listovi poseduju više nivoe 




2012), što je meta-analiza i potvrdila (McCall i Fordyce, 2010). Starenjem listova, 
strategija ulaganja u sintezu zaštitnih sekundarnih metabolita se zamenjuje strategijom 
fizičke odbrane očvršćavanjem lisne ploče kroz lignifikaciju ćelijskih zidova (Wiggins i 
sar., 2016).  
Istraživanja promena u defanzivnim osobinama tokom razvića biljaka dala su 
oprečne rezultate. Dok su neke od studija pokazale da tokom ontogenije može doći do 
povećanja nivoa odbrane, što je u saglasnosti sa pretpostavkama GDBH (Holeski i sar., 
2012; Hoque i Avila – Sakar, 2015), neki istraživači su ustanovili da može doći do 
opadanja defanzivnih kapaciteta biljaka, shodno predviđanjima ODH (Qintero i Bowers, 
2011; Gutbrodt i sar., 2012). Dosadašnjim istraživanjima su identifikovane ključne 
defanzivne osobine u jednom konkretnom ontogenetskom stadijumu, ili su poređene 
defanzivne strategije između dva ontogenetska stadijuma, najčešće pre-reproduktivnog 
(juvenilnog) i reproduktivnog (Thomas i sar., 2010). Manjim brojem studija je pokazano 
na koji način se kod zeljastih, višegodišnjih vrsta, nivoi odbrane menjaju nakon 
završetka reprodukcije. Međutim, da bi se u potpunosti razjasnili obrasci ontogenetskih 
trajektorija odbrambenih osobina kod biljaka, potrebna su dalja istraživanja u prirodnim 
uslovima na vrstama koje nisu klasični model sistemi (Barton i Boege, 2017). 
 
1.5. Polni dimorfizam 
Oko 90% vrsta skrivenosemenica poseduje dvopolne cvetove (Barrett i Hough, 
2013). Međutim, kod cvetnica postoji čitav spektar kompleksnih i raznovrsnih polnih 
sistema, od kojih je jedan dvodomost (Avila-Sakar i Romanov, 2012). Populacije 
dvodomih vrsta sastoje se od muških i ženskih biljaka, odnosno biljaka ili sa muškim ili 
sa ženskim cvetovima (Ashman, 2002). Iako je dvodomost relativno retka (prisutna kod 
svega oko 6% vrsta skrivenosemenica) smatra se da je evoluirala od hemafroditizma 
oko 100 puta u toku evolucije skrivenosemenica i da je prisutna kod gotovo polovine 
familija cvetnica (Ashman, 2002; Avila – Sakar i Romanov, 2012). 
Kod dvodomih biljaka polovi se mogu se razlikovati u primarnim (cvetovi) i 
sekundarnim polnim karakteristikama (različiti aspekti morfologije i fiziologije biljaka), 
kao i u osobinama životne istorije (engl. life history traits). Fenomen intersekusalnih 




Polni dimorfizam sekundarnih polnih karakteristika predstavlja posledicu postojanja 
razlika u energetskim zahtevima procesa reprodukcije kod muških i ženskih biljaka. 
Smatra se da ženske biljke više energije ulažu u reprodukciju u odnosu na muške biljke, 
jer se kod ženskih biljaka resursi ne ulažu samo u nastanak cvetova, već i u formiranje 
semena i plodova (Juvany i Munné – Bosch, 2015). Iako je veća reproduktivna alokacija 
(RA) češće zabeležena kod ženskih biljaka, meta-analiza rađena na osnovu 54 studije 
nije pokazala postojanje značajnih razlika između polova u RA (Cornelissen i Stiling, 
2005a). U slučaju nekih anemofilnih vrsta kod kojih je neophodan nastanak velike 
količine azotom bogatog polena, energetski zahtevi reprodukcije kod muškog pola su 
gotovo slični ili viši u odnosu na ženski pol (Barrett i Hough, 2013). 
Usled postojanja fizioloških uzajamnih ograničenja između osnovnih životnih 
funkcija, ženske biljke manju količinu energije i resursa ulažu u rast, što obično može 
da rezultuje nižim stopama rasta i manjom biomasom (Barrett i Hough, 2013; Juvany i 
Munné-Bosch, 2015). Ovaj fenomen poznat je i kao polni dimorfizam u veličini 
(Fairbairn i sar., 2007). Polovi dvodomih vrsta se mogu razlikovati i u efikasnosti 
metaboličkih procesa i toleranciji na abiotički stres (Juvany i Munné-Bosch, 2015). 
Pretpostavlja se da pol sa većom RA ima više stope mortaliteta u stresnijim uslovima 
spoljašnje sredine (Lloyd i Webb, 1977). Bilo bi očekivano da pod nepovoljnim 
uslovima staništa može doći do promene u brojčanom odnosu polova, pri čemu se 
povećava brojnost pola koji manje energije ulaže u reprodukciju, što je najčešće muški 
pol (Barrett i Hough, 2013). Posledično, duž gradijenata sredinskih uslova može doći do 
neslučajne distribucije polova u prostoru (Bierzychudek i Eckhart, 1988) i 
diferencijalnog prisustva ženskih biljaka u onim delovima staništa na kojima su uslovi 
sredine najoptimalniji (Obeso, 2002). 
Iako je evolucija dvodomosti od hermafroditizma jedna od izuzetno aktuelnih i 
intenzivno proučavanih tema u evolucionoj ekologiji biljaka, ovo pitanje još uvek nije u 
potpunosti razjašnjeno (Barrett i Hough, 2013). Smatra se da je do nastanka dvodomosti 
došlo delovanjem prirodne selekcije na obrasce alokacije resursa u rast, reprodukciju i 
odbranu.Verovatno je kao rezultat razlika između polova u ulaganju u navedene životne 
funkcije došlo do pojave polnog dimorfizma vegetativnih osobina i osobina životne 
istorije. Iako je polni dimorfizam navedenih osobina proučavan na različitim model 




konzistentnih zaključaka o opštim obrascima polnog dimorfizma kod dvodomih biljaka 
(Obeso, 2002; Conelissen i Stiling, 2005a). Takođe, manje pažnje je posvećeno 
istraživanjima kako dostupnost resursa, naročito svetlosti, može da utiče na obrasce 
polnog dimorfizma vegetativnih osobina u prirodnim populacijama zeljastih dvodomih 
biljaka.  
 
Uticaj pola biljaka na interakcije sa herbivorima 
Razlike u obrascima alokacije resursa u reprodukciju i rast kod dvodomih vrsta su 
usko povezane sa razlikama u nivoima odbrane između muških i ženskih biljaka. Polni 
dimorfizam veličine, nivoa odbrane i nutritivnog kvaliteta biljaka može uticati na 
postojanje razlika u stepenu herbivorije kod muških i ženskih biljaka (Espírito-Santo i 
sar., 2012). Smatra se da prisustvo diferencijalne herbivorije u odnosu na pol (engl. sex 
– biased herbivory) predstavlja jedan od mogućih mehanizama koji je doveo do 
evolucije dvodomosti (Ashman, 2002; Avila-Sakar i Romanov, 2012). 
Naime, usled alokacije nutrijenata iz listova u reproduktivne organe, pretpostavlja 
se da ženski pol obično ima niže stope rasta (Espírito-Santo i sar., 2012). S obzirom da 
bi ponovno formiranje tkiva nakon oštećenja prouzrokovanog aktivnošću herbivora 
trajalo duže nego kod muških biljaka, a cena po fitnes biljke bila viša, selekcija 
favorizuje posedovanje viših nivoa konstitutivne odbrane kod ženskih biljaka (Ågren i 
sar., 1999). Smatra se da ženske biljke sintetišu veće količine sekundarnih metabolita 
(SM) i da imaju listove manje nutritivne vrednosti, zbog čega su izložene manjem 
pritisku herbivora (Mooney i sar., 2010). Pretpostavlja se da više stope rasta, niži nivo 
odbrane, veći nutritivni kvalitet i veća uočljivost rezultuju višim stepenom herbivorije 
kod muških biljaka u odnosu na ženske. Smatralo se da je ovakav obrazac diferencijalne 
herbivorije, uočen meta-analizom, univerzalno prisutan kod dvodomih vrsta (Conelissen 
i Stiling, 2005a). 
Međutim, iako su neka od istraživanja potvrdila hipotezu o višem stepenu 
herbivorije kod muških biljaka (Cepeda-Cornejo i Dirzo, 2010; Sánchez-Vilas i Pannell, 
2011), pokazano je i suprotno: ženske biljke nekih dvodomih vrsta trpe viši pritisak od 
strane herbivora (Cibils i sar., 2003; Maldonado-López i sar., 2014). Postojanje višeg 




između reprodukcije i odbrane. Kod ženskih biljaka, koje više ulažu u reprodukciju, 
nivoi odbrane su niži, te je i stepen herbivorije viši (Obeso, 2002; Buckley i Avila-
Sakar, 2013). Sa druge strane, u slučaju nekih dvodomih vrsta nisu zabeležene razlike 
između polova u stepenu herbivorije (McCall, 2007; Espírito-Santo i sar., 2012; 
Buckley i Avila-Sakar, 2013). 
Hipoteza o višem stepenu herbivorije kod muškog pola usled nižih nivoa odbrane 
i viših stopa rasta koju su formulisali Conelissen i Stiling (2005a), dovedena je u pitanje 
oprečnim rezultatima istraživanja tokom poslednje decenije. Naime, smatra se da obično 
ženske biljke više ulažu u odbranu usled viših ulaganja u reprodukciju, međutim u 
slučaju nekih anemofilnih model sistema postoji mogućnost da je reproduktivna 
alokacija kao i ulaganje u odbranu veće kod muškog pola, što bi značilo da se muške 
biljke zapravo nalaze pod manjim pritiskom herbivora (Avila-Sakar i Romanov, 2012; 
Maldonado-López i sar., 2014). Takođe, retki su podaci o tome na koji način dostupnost 
resursa u prirodnim uslovima može da utiče na ispoljavanje i obrasce diferencijalne 
herbivorije kod muških i ženskih biljaka (Espírito-Santo i sar., 2012). Većina model 
sistema na kojima je ispitivana diferencijalna herbivorija u odnosu na pol pripada 
drvenastim vrstama, te je važno proučavanje polno-specifične herbivorije kod 
višegodišnjih zeljastih vrsta u prirodnim uslovima. 
Ulaganje u tri osnovne životne funkcije se menja različitom dinamikom kod 
muških i ženskih biljaka tokom ontogenije (Ågren i sar., 1999; Sánchez-Vilas i Pannell, 
2011). Razlike među polovima u reproduktivnoj fenologiji, tj. u vremenu formiranja 
reproduktivnih struktura u toku sezone, utiču na promene uzajamnih ograničenja tokom 
vremena. Kod ženskih biljaka ulaganje u reprodukciju nastavlja se i nakon završetka 
cvetanja, tokom perioda formiranja semena i plodova. Dakle, kod ženskog pola se 
kasnije u toku sezone preusmeravaju resursi i energija sa ostalih životnih funkcija na 
reprodukciju (Buckley i Avila-Sakar, 2013). Pretpostavlja se da je kod muških biljaka 
tokom reproduktivne faze usporen vegetativni rast, a da su nivoi odbrane viši, zbog čega 
je stepen herbivorije nizak. Kasnije tokom sezone, nakon završetka cvetanja, kada 
muške biljke raspolažu resursima za kompenzatorni rast i kada nivoi produkcije 
defanzivnih jedinjenja opadnu, moglo bi se očekivati da stepen herbivorije bude viši 
nego kod ženskih biljaka. Ženske biljke, zbog kasnijeg početka i dužeg trajanja 




toku sezone (Espírito-Santo i sar., 2012). S obzirom da između muških i ženskih biljaka 
mogu postojati razlike u fenologiji, prilikom istraživanja polno-specifične herbivorije u 
obzir se mora uzeti i reproduktivna dinamika tokom čitave sezone.  
Prethodnim istraživanjima je opisana dinamika ontogenetskih promena 
defanzivnih osobina biljaka, obrasci korelacija pomenutih osobina sa stepenom 
herbivorije (Agrawal, 2011), kao i način na koji pol može da utiče na ove obrasce 
(Maldonado-López i sar., 2014). Međutim, do sada nije bilo sprovedeno istovremeno 
proučavanje efekata pola biljaka i promena defanzivnih osobina tokom ontogenije na 
obrasce herbivorije (Warner i Chusman, 2002; Ochoa-López i sar., 2015).  
 
1.6. Razvojna nestabilnost i fluktuirajuća asimetrija 
Tokom individualnog razvića, organizmi teže ka produkciji „idealnog“ oblika pod 
određenim kombinacijama uslova životne sredine (Palmer, 1994), odnosno ka 
održavanju stabilnosti razvića (engl. developmental stability) (Rao i sar., 2002; Cuevas-
Reyes i sar., 2011). Međutim, tokom ontogenije različiti abiotički i biotički faktori mogu 
remetiti stabilnost razvića, usled čega može doći do ispoljavanja razvojne nestabilnosti 
(engl. developmental instability – DI) (Møller i Swaddle, 1997). Smatra se da ukupna 
fenotipska varijabilnost predstavlja posledicu genetičke i sredinske varijabilnosti 
(Falconer i Mackay, 1996). Međutim, značajnu komponentu fenotipske varijanse 
obuhvataju i mala odstupanja fenotipa od optimalnog koja su zapravo posledica 
razvojne nestabilnosti (Palmer, 1994; Schlichting i Pigliucci, 1998). Jedan od 
najpouzdanijih načina kvantifikovanja razvojne nestabillnosti je merenje odstupanja 
organa ili delova organa od savršene simetrije (Graham i sar., 2010).  
Simetrija u biologiji se može definisati kao međusoban raspored organa ili delova 
organizama oko ose ili ravni simetrije (Mardia et al., 2000). Iako su u živom svetu 
prisutni različiti tipovi simetrije najrasprostranjenija je bilateralna simetrija (Graham i 
sar., 2010). Kod bilateralno simetričnih organizama sagitalna ravan simetrije deli 
organizam na dve identične polovine, pri čemu se mogu jasno razlikovati dva tipa 
simetrije: preklapajuća (engl. matching simmetry) i simetrija objekta (engl. object 
symmetry). Preklapajuća simetrija je prisutna kada osa ili ravan simetrije prolazi između 




objekta uključuje postojanje ose simetrije koja prolazi kroz samu strukturu deleći je na 
dve identične polovine (Klingenberg, 2015).  
Kod biljaka, s obzirom na prisustvo ponovljenih struktura kakve su listovi, 
cvetovi i njihovi delovi, moguće je proučavati gotovo sve pomenute tipove simetrije; 
listovi kao vegetativni organi ispoljavaju najčešće bilateralnu simetriju (Graham i sar., 
2010). Imajući u vidu da biljke vode sesilan način života, njihovi listovi su često 
korišćeni kao model sistemi za praćenje uticaja sredinskog stresa na odstupanje od 
savršene bilateralne simetrije (Miljković, 2009).  
Meru malih, slučajnih odstupanja od savršene bilateralne simetrije predstavlja 
fluktuirajuća asimetrija (FA) (Møller i Shykoff, 1999; Miljković, 2012; Kozlov i sar; 
2017, Nikiforou i Manetas, 2017, Sandner i Mattheis, 2017; Zverev i sar., 2018). 
Fluktuirajuću asimetriju moguće je izraziti preko različitih indeksa FA koji mogu biti 
jednokomponentni ili višekomponentni. Na odabir odgovarajućeg indeksa FA u 
istraživanju u značajnoj meri mogu da utiču i greška merenja, veličina ispitivane 
osobine, osetljivost osobine na stres kao i konkretan tip stresa (Palmer, 1994; Leung, 
2000; Palmer i Strobeck, 2003; Dongen, 2006).   
Fluktuirajuća asimetrija, kao jednostavan i brz metod procene razvojne 
nestabilnosti, predstavlja pouzdan način monitoringa staništa (Palmer i Strobeck, 2003). 
Indeksi fluktuirajuće asimetrije listova su korišćeni za kvantifikovanje negativnih 
uticaja klimatskih promena, zagađenja, nedostatka nutrijenata, suše i niskog intenziteta 
svetlosti na biljke kako u prirodnim, tako i u eksperimentalnim uslovima (Graham i sar., 
2010; Alves-Silva i Del-Claro, 2015). Navedeni suboptimalni sredinski uslovi mogu 
predstavljati faktor stresa za biljke (Cuevas-Reyes i sar., 2011; Ribeiro i sar., 2013) i 
uticati na ishod interakcija biljaka sa herbivorima (White, 1984). 
 
Odnos fluktuirajuće asimetrije i stepena herbivorije 
Istraživanjima uticaja nivoa sredinskog stresa na nivoe FA i njihove povezanosti 
sa stepenom herbivorije dobijeni su oprečni rezultati. Neke od studija su utvrdile 
postojanje pozitivnog odnosa između FA i stepena herbivorije (Cuevas-Reyes i sar., 
2011; Cuevas-Reyes i sar., 2013; Ribeiro i sar., 2013; Santos i sar., 2013, Fernandes i 




(Cornelissen i Stiling, 2005b). Povezujući osnovne pretpostavke hipoteze PSH (biljke 
koje su izložene povišenom stresu predstavljaju povoljniji izvor hrane) i FA kao 
indikatora sredinskog stresa, formulisana je hipoteza korelacija između FA i herbivorije 
(Møller, 1995). Naime, smatra se da biljke izložene višim nivoima stresa mogu 
posedovati veću nutritivnu vrednost, niže nivoe odbrane i više vrednosti indeksa 
fluktuirajuće asimetrije (Lempa i sar., 2000). Dakle, postoji mogućnost da je 
asimetričnost listova signal herbivorima prilikom potrage kvalitetnijeg izvora hrane 
(Cornelissen i Stiling, 2005b; Cornelissen i Stiling, 2011). 
Međutim, iako su neke od studija potvrdile postojanje pozitivnog odnosa između 
FA i stepena herbivorije, u nekim istraživanjima ta povezanost nije uočena (Bañuelos i 
sar., 2004; Telhado i sar., 2010; Costa i sar., 2013). Shodno oprečnim rezultatima, 
formulisana je hipoteza – herbivorijom indukovana fluktuirajuća asimerija (engl. 
herbivory-induced hypothesis – HIH) (Santos et al. 2013). Prema HIH herbivorija 
predstavlja faktor stresa koji prouzrokuje razvojnu nestabilnost kod biljaka, odnosno 
utiče na povećanje stepena fluktuirajuće asimetrije listova (Zvereva et al. 1997). 
Pretpostavke navedene hipoteze skoro su potvrđene eksperimentalnim istraživanjem 
Alves-Silva i Del-Claro (2016), koji su pokazali da herbivorija u ranim fazama razvića 
listova može da utiče na povećanje FA. 
Kod dvodomih biljaka, smatra se da su ženske biljke obično manje tolerantne na 
abiotički stres (Juvany i Munné-Bosch, 2015), zbog čega bi bilo očekivano da u 
prisustvu abiotičkog stresa na staništu ženske biljke imaju više vrednosti indeksa FA. 
Procena fluktuirajuće asimetrije na biljkama kao rezultat stresnog delovanja različitih 
heterogenih faktora sredine je predmet većeg broja objavljenih istraživanja (Miljković 
2012; Klingenberg, 2015, Silva i sar., 2016; Kozlov i sar; 2017, Nikiforou i Manetas, 
2017, Sandner i Mattheis, 2017). Međutim, istraživanja razlika između polova u 
razvojnoj nestabilnosti su veoma retka, a naročito je nedovoljno istraženo kako te 
razlike utiču na interakciju muških i ženskih biljaka sa herbivorima (Bañuelos i sar., 





















U ovoj doktorskoj disertaciji su proučavani efekti pola i heterogenih uslova 
svetlosti na diferencijalnu herbivoriju u prirodnim populacijama dvodome vrste 
Mercurialis perennis. 
Testiran je uticaj pola biljaka, heterogenih uslova svetlosti i ontogenetskog 
stadijuma (reproduktivnog i post-reproduktivnog) na veličinu biljke (visina, ukupna 
površina listova) i listova (dužina drške i centralnog nerva, širina i površina lisne ploče), 
nutritivne (sadržaj vode, ukupnih solubilnih proteina i nestrukturnih ugljenih hidrata) i 
defanzivne osobine listova (specifična lisna površina, sadržaj fenola i kondenzovanih 
tanina), i razvojnu nestabilnost (procenjenu preko indeksa fluktuirajuće asimetrije) kako 
bi se utvdilo:  
 
- da li se stepen herbivorije i ispitivane osobine značajno razlikuju između staništa 
pod vegetacijskom senkom i staništa pune dnevne svetlosti, 
- da li se stepen herbivorije i ispitivane osobine značajno razlikuju između 
reproduktivne i post-reproduktivne faze, 
- da li je prisutna polno-specifična herbivorija, 
- koje od ispitivanih osobina imaju ključnu ulogu u odnosu sa herbivorima na 
staništima sa heterogenim uslovima svetlosti, 
- koje od ispitivanih osobina imaju ključnu ulogu u odnosu sa herbivorima tokom 
reproduktivne i post-reproduktivne faze, 
- da li postoji polni dimorfizam u analiziranim osobinama u zavisnosti od 
heterogenih svetlosnih uslova na staništu i ontogenetskog stadijuma biljaka, 
- da li su prisutne razlike u razvojnoj nestabilnosti procenjenoj preko indeksa 
fluktuirajuće asimetrije u zavisnosti od heterogenih uslova svetlosti na staništu i pola,  
- da li postoje korelacioni odnosi između nivoa fluktuirajuće asimetrije, kao 
indikatora stabilnosti razvića, ispitivanih osobina i stepena herbivorije na staništima sa 




















3.1. Objekat istraživanja  
Mercurialis perennis L. (šumski prosinac) (Euphorbiaceae) je dvodoma, klonalna 
višegodišnja zeljasta biljka (Slika 1) sa Evroazijskim arealom rasprostranjenja. U 
Evropi šumski prosinac je prisutan na severu od Skandinavije, preko centralnog dela 
kontinenta do Mediterana na jugu, i od obale Atlantika na zapadu do krajnjeg istoka 
kontinenta (Jefferson, 2008) (Slika 2). Na teritoriji Republike Srbije M. perennis se 
nalazi na staništima na nadmorskoj visini od oko 200 – 1700 m (Cvetković i Jovanović, 
2007; Cvetković i sar., 2011; Jovanović, 2012). 
 
 






Šumski prosinac često predstavlja dominantnu biljnu vrstu u zeljastim 
zajednicama prizemnog sprata bukovih, hrastovih, jasenovih i grabovih šuma (Mukerji, 
1936). Izdanci rastu u gustim grupama unutar starih, neuznemiravanih šumskih 
sastojina, ali se retko mogu naći i unutar skorije nastalih šumskih ekosistema 
(Vandepitte i sar., 2009). Po životnoj formi M. perennis pripada skiofitama, veoma je 
tolerantan na nizak intenzitet svetlosti, i često se može pronaći u biljnim zajednicama na 
staništima sa zatvorenim vegetacijskim sklopom (Jefferson, 2008). Međutim, ređe M. 
perennis može nastaniti i staništa izložena većem svetlosnom intenzitetu, ali su tada 
klonovi znatno manji i međusobno udaljeniji. Smatra se da visok intenzitet svetlosti 
predstavlja stresni faktor za M. perennis, pošto je zabeleženo da biljke izložene visokom 
svetlosnom intenzitetu imaju značajno smanjenu biomasu i visinu izdanaka, broj listova 
i ukupnu površinu listova (Elemans, 2004). 
 






Svaki od nodusa razgranatih podzemih rizoma godišnje produkuje izdanak visine 
između 15 i 45 cm  (Jovanović, 2012). Izdanci se pojavljuju na početku vegetacijske 
sezone, izdužujući se do olistavanja šume i potpunog zatvaranja vegetacijskog sklopa 
gornjih spratova. Rast listova se zaustavlja tokom perioda cvetanja (2 do 3 nedelje), 
nakon čega se u manjoj meri nastavlja. Internodije bliže podlozi su duže i nose manje, 
rudimentisane listove (Slika 1). Ostali listovi su spiralno raspoređeni duž izdanka, pri 
čemu se na nodusu svake od internodija nalazi po jedan par listova (Slika 1). Listovi su 
prosti, eliptični, pubescentni sa nazubljenom ivicom (Slika 1). Na oblik listova mogu da 
utiču i uslovi na staništu, u prvom redu svetlost (Jefferson, 2008; Vujić, 2016a). Listovi 
biljaka sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti su širi i kraći (Vujić, 2016b), tvrđi i 
sa izraženijom kutikulom (Jefferson, 2008). 
Smatra se da su nadzemni delovi M. perennis otrovni po krupne kičmenjake 
(Cooper i Johnson, 1998). Fitohemijska istraživanja ekstrakata svežih nadzemnih delova 
biljke pokazala su dominantno prisustvo piperidinskog alkaloida hermidina, širokog 
spektra fenolnih jedinjenja, flavonoida, terpena, triacilglicerola i sterola (Lorenz i sar., 
2010, 2012). Zabeleženo je više vrsta polifagnih insekata koji se hrane ovom biljkom u 
Evropi (Jefferson, 2008). Na osnovu višegodišnjeg terenskog istraživanja, zapaženo je 
da na teritoriji Srbije najveći deo oštećenja lisne ploče M. perennis potiče od vrsta iz 
reda Coleoptera (Slika 3) .  
Podzemi rizomi šumskog prosinca se svake godine izdužuju za 10 do 15 cm i 
formiraju podzemne rizomske mreže koje nemaju tendenciju da se mešaju sa susednim 
klonovima. U okviru svakog klona moguće je razlikovati fertilne i sterilne izdanke 
(Jefferson, 2008). Muški (Slika 4A) i ženski izdanci (Slika 4B) potiču iz različitih 
klonova (Vandepitte i sar., 2009). U literaturi postoje navodi da su muški izdanci brojniji 
u odnosu na ženske na staništima sa većim svetlosnim intenzitetom, odnosno da je 














Mercurialis perennis se razmnožava vegetativno i polno. Dominantan način 
vegetativnog razmnožavanja je klonalno, fragmentacijom rizoma. Muške i ženske cvasti 
ove anemofilne vrste se formiraju u pazuhu gornjih parova listova, pri čemu su muške 
cvasti znatno duže u poređenju sa ženskim i poseduju veći broj cvetova koji produkuju 
velike količine polena (Slika 4A i 4B). Na ženskim izdancima se formiraju plodovi 
unutar kojih se nalaze krupna (3 mm) i teška (6 – 9 mg) semena čiji broj može da varira 
od 2 do 30 (Vandepitte i sar., 2009). 
Istraživanje uticaja svetlosti na veličinu biljke (visinu i ukupnu površinu listova), 
nutritivne (sadržaj vode i solubilnih proteina) i defanzivne osobine listova (specifičnu 
lisnu površinu, ukupni sadržaj fenola i kondenzovanih tanina), stepen herbivorije, kao i 
prisustvo polnog dimorfizma u ovim osobinama sprovedeno je tokom 2015. i 2016 
godine na biljkama M. perennis poreklom sa dva susedna staništa na lokalitetu Bele 
stene. Na istim staništima je tokom 2016. istraživan uticaj svetlosnih uslova na 
fluktuirajuću asimetriju (kao indikator razvojne nestabilnosti) i veličinu listova (dužinu 
drške, centralnog nerva, širinu i površinu lisne ploče) muških i ženskih biljaka M. 
perennis. 
Lokalitet Bele stene nalazi se unutar Nacionalnog parka Kopaonik (N 43º 
18'42"/E 20º 50'32"; prosečna nadmorska visina lokaliteta 1700 m) (Slika 5). Kopaonik 
je planina koja se prostire u zoni umereno-kontinentalne klime, pri čemu se od podnožja 
do vrha smenjuju nizijska, klima srednjih visina, subalpska i alpska kilma. Prema 
višegodišnjim merenjima temperature vazduha, najtopliji mesec na većim nadmorskim 
visinama na Kopaoniku je avgust, dok je kao najhladni identifikovan januar (Šehovac, 
2011), sa godišnjim temperaturnim prosekom u oblasti Ravnog Kopaonika od 3.7ºC 
(http://npkopaonik.com/priroda/prirodne-odlike/). Prosečna godišnja suma padavina 






Slika 5. Geografski položaj lokaliteta Bele stene. 
 
Tokom ovog istraživanja, uzorkovane su biljke sa dva susedna staništa izložena 
različitim svetlosnim uslovima. Stanište izloženo punoj dnevnoj svetlosti (Slika 6A) 
nalazi se u sastavu rudine, dok se stanište pod vegetacijskom senkom nalazi unutar 
četinarske smrčeve šume borealnog tipa, gde su biljke M. perennis zasenčene tokom 




Slika 6. Lokalitet Bele stene: A – stanište izloženo punoj dnevnoj svetlosti; B – stanište 





Svetlosni uslovi na lokalitetu Bele stene su kvantifikovani procenom pokrovnosti 
staništa, odnosno procentom otvorenog neba vidljivog sa podloge ispod krošnji drveća, 
uključujući i dodatno zasenčenje koje je rezulat nagiba terena (Frazer i sar., 1999). Pošto 
su biljke sakupljane sa livadskog staništa i staništa unutar zimzelene šume, 
pretpostavljeno je da se pokrovnost staništa ne menja značajno tokom vegetacijske 
sezone (Selaković i sar., 2018). Shodno tome, hemisferne fotografije staništa izloženog 
punoj dnevnoj svetlosti (Slika 6A) i staništa pod vegetacijskom senkom (Slika 6B) su 
slikane jednom, 2015 godine, duž dva transekta međusobno udaljena 10 m. Na svakih 5 
m napravljene su fotografije korišćenjem hemisfernog objektiva (F2.8 EX DC circular 
fisheye, Sigma) koji je postavljen na digitalnu kameru (Rebel T3i/600 D, Cannon). 
Kamera je postavljena na visinu od 30 cm i orijentisana ka severu. Hemisferne 
fotografije su konvertovane u crno-bele (Slika 6C i 6D) korišćenjem automatizovanog 
algoritma integrisanog u Side Look program (Nobis i Huziker, 2005). Pokrovnost 
staništa je izračunata pomoću Gap Light Analyzer programa verzija 2.0 (Frazer i sar., 
1999).  
Takođe, istraživano je da li postoje razlike u veličini biljaka (visini i ukupnoj 
površini listova), nutritivnim (sadržaju vode, solubilnih proteina i ukupnih nestrukturnih 
ugljenih hidrata) i defanzivnim osobinama listova (specifičnoj lisnoj površini, ukupnom 
sadržaju fenola i kondenzovanih tanina), stepenu herbivorije, kao i prisustvo polnog 
dimorfizma u ovim osobinama u odnosu na ontogenetski stadijum (reproduktivni i post-





Slika 7. Hemisferne fotografije pokrovnosti staništa na lokalitetu Bele stene: A – 
hemisferni snimak staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti; B – hemisferni snimak 
staništa pod vegetacijskom senkom; C – konvertovani crno – beli hemisferni snimak 
staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti; D – konvertovani crno – beli hemisferni 
snimak staništa pod vegetacijskom senkom. 
 
Biljke su sakupljane tokom 2016. godine na teritoriji Beograda na dva staništa 
(N44º41'52"/E20º30'34" i N44º45'25,56"/E20º26'17,94", prosečna nadmorska visina 
200-360m) (Slika 8), a sakupljeni uzorak je, nakon preliminarnih analiza, objedinjen i 
uključen u dalju analizu. Staništa su pozicionirana unutar mešovite listopadne šume 





















3.2. Priprema i analiza materijala 
Sa lokaliteta Bele stene uzorkovano je po 120 biljaka tokom dve sezone, i to po 30 
muških i 30 ženskih biljaka sa staništa pod vegetacijskom senkom i staništa izloženog 
punoj dnevnoj svetlosti (ukupno 240). 
Uzorci sa lokaliteta „Beograd“ sakupljani su tokom reproduktivne faze (početkom 
aprila 2016. godine) i post-reproduktivne faze (krajem maja 2016. godine). Tokom oba 
uzorkovanja sakupljeno je približno po 30 muških i ženskih biljaka sa svakog od 
lokaliteta (ukupno 232 biljke). Tokom prvog uzorkovanja biljke su bile u punom cvetu, 
dok je tokom drugog uzorkovanja pol biljaka još uvek bilo moguće identifikovati na 
osnovu ostataka cvasti i plodova. Mesta sa kojih su biljke sakupljene u reproduktivnoj 
fazi su bila jasno obeležena kako bi tokom drugog uzorkovanja izdanci bili sakupljeni iz 
istih klonova. 
Biljke su nakon branja odmah stavljene u vodu. Nakon potpune rehidratacije 
biljaka u mračnoj i hladnoj prostoriji tokom 6 h, listovi su odvojeni od stabla i izmerena 
je visina izdanka (engl. height – H). Listovi su postavljeni na skener (Hewlett-Packard 
ScanJet G4010) redom kojim su se nalazili na stablu i skenirani u rezoluciji 600dpi. 
Listovi svake biljke skenirani su zajedno sa lenjirom zbog kalibracije slika, koja je 
neophodna prilikom merenja listova. Sabiranjem površina svih listova jednog izdanka u 
programu ImageJ (Abràmoff i sar., 2004) utvrđena je ukupna površina listova (engl. 
total leaf area – TLA) izražena u cm2. Svi skenirani listovi svake biljke korišćeni su 
prilikom procene stepena fluktuirajuće asimetrije i stepena herbivorije.  
Za potrebe sprovođenja hemijskih analiza celokupan biljni materijal (listovi, 
stabla, cvasti) je osušen na temperaturi od 65°C tokom 48 sati.  
Prvi par potpuno razvijenih listova bez ili sa minimalnim oštećenjima izmeren je svež, 
odmah nakon skeniranja a zatim ponovo nakon sušenja. Na osnovu ovih merenja, 
deljenjem površine lista sa suvom masom utvrđena je specifična lisna površina (engl. 
specifc leaf area – SLA) izražena u mm2 mg-1. 
Reproduktivna alokacija (engl. reproductive allocation – RA) je izračunata za 
biljke sakupljene na lokalitetu „Beograd“ u reproduktivnoj fazi deljenjem suve mase 
cvasti sa suvom masom vegetativnih organa (listova i stabla). 
Nakon sušenja, listovi su samleveni u tečnom azotu korišćenjem avana i na taj način 





Hemijska analiza nutritivnih i defanzivnih osobina listova 
Sadržaj vode u listovima (engl. leaf water content – LWC), izražen kao procenat 
sveže mase lista (%), određen je upotrebom listova koji su korišćeni za utvrđivanje 
SLA. 
Ukupan sadržaj solubilnih proteina (engl. total soluble protein content – TSPC) 
utvrđen je metodom koju je razvio Bradford (1975) i izražen je u mg po gramu suve 
materije listova (mg g-1). Homogenizovani biljni materijal je ekstrahovan u 150 mM 
fosfatnom puferu, pH 7,8 uz dodatak proteinaznog inhibitora PMSF. Odnos suve mase 
homogenizovanog uzorka i pufera je bio 1:10, a ekstrakcija je obavljena na +4°C uz 
konstantno mešanje na orbitalnoj mešalici u trajanju od 3 h. Po završetku ekstrakcije 
supernatant je izdvojen centrifugiranjem 10 min na 1300 rpm i korišćen kao proteinski 
ekstrakt. Dobijeni ekstrakt u zapremini od 20 μL izmešan sa 780 μL destilovane vode i 
200 μL Bradford reagensa i inkubiran je 15 min na sobnoj temperaturi nakon čega je 
izmerena apsorbanca na 595 nm pomoću spektrofotometra Ultrospec 3200 pro (GE 
Healthcare). Koncentracija proteina u ekstraktu je određena pomoću standardne krive 
BSA (goveđeg albumin seruma), opsega linearnosti 0,5-15 mg BSA /mL, (R2 = 0,989) 
(Stanisavljević, 2015). 
Sadržaj ukupnih nestrukturnih ugljenih hidrata (engl. total nonstructural 
carbohydrate content – TNCC) određen je kolorimetrijski prema proceduri koju je 
razvio Dreywood (1946), a rezultati su izraženi u mg po gramu suve materije listova 
(mg g-1). Količina od 50 mg suvog uzorka je pomešana je sa 2,5 mL koncentrovane 
sumporne kiseline i hidrolizovana 3 h na 100°C u ključalom vodenom kupatilu. Potom 
je uzorak neutralisan dodatkom natrijum karbonata, zapremina je dopunjena do 100 mL 
destilovanom vodom a zatim je uzorak centrifugiran 5 min na 1000 rpm. U odmerenih 1 
mL supernatanta dodato je 4 mL antronskog reagensa (0.2% rastvora antrona u 
koncentrovanoj sumpornoj kiselini) i inkubirano 5 min na sobnoj temperaturi, nakon 
čega je merena apsorbanca na 630 nm. Koncentracija nestrukturnih ugljenih hidrata je 
izračunata na osnovu standardne krive glukoze opsega linearnosti 20-100 µg /mL, (R2 = 
0,991). 
Količina od 50 mg suvog samlevenog uzorka listova je ekstrahovana pomoću 2 




korišćenje orbitalne mešalice. Po završetku ekstrakcije supernatant je izdvojen 
centrifugiranjem 10 min na 1300 rpm. Ovako pripremljen acetonski ekstrakt je korišćen 
za određivanje sadržaja ukupnih solubilnih fenola i kondenzovanih tanina. 
Ukupan sadržaj fenola (engl. total phenolic content – TPhC) određen je metodom 
Singelton i Rosi (1965) uz korišćenje Folin-Ciocalteu (FC) reagensa i galne kiseline 
(GA) kao standarda. Sadržaj fenola izražen je u ekvivalentima GA kao mg GAE po 
gramu suve mase listova (mgGAE g-1) korišćenjem standardne krive (opseg linearnosti 
50-1000 μg GA/mL, R2 = 0,993). Reakciona smeša se sastojala od 20 μL ekstrakta koji 
je pomešan sa po 1580μL destilovane vode, 100 μL FC reagensa i 300 μL 20% natrijum 
karbonata. Nakon inkubacije tokom 2 h na sobnoj temperaturi, merena je apsorbanca na 
765 nm (Stanisavljević, 2015).  
Sadržaj ukupnih kondenzovanih tanina (engl. total condensed tannin content – 
TCT) utvrđen je po protokolu Broadhurst i Jones (1978), modifikovanom prema Xu i 
Chang (2007). Rezultati su izraženi u jedinicama apsorbancije na 500 nm po g suve 
mase (A500nm). Ekstrakt suvih listova zapremine 50 μL sjedinjen je sa 3 mL 4% rastvora 
vanilina u metanolu i 1,5 mL koncentrovane hlorovodonične kiseline. Tokom 15 min 
mešavina je inkubirana na sobnoj temperaturi, a zatim je apsorbanca merena na 500 nm 
(Stanisavljević, 2015).  
 
Procena stepena herbivorije 
Procena stepena oštećenja listova M. perennis izazvanog aktivnošću herbivora, u 
daljem tekstu označen kao stepen herbivorije, rađena je na skeniranim listovima u 
ImageJ programu (Abràmoff i sar., 2004). Najpre su fotografije skeniranih listova 
konvertovane automatskim algoritmom u binarne, crno-bele slike. Stepen herbivorije 
izračunat je za svaki list kao: (nedostajuća površina lista/ukupna površina lista) × 100, a 
nakon toga izračunata je prosečna vrednost stepena herbivorije za svaki izdanak (engl. 
leaf area removed – LAR).  
 
Procena fluktuirajuće asimetrije 
Za parove listova istog nodusa merene su četiri osobine: dužina drške (engl. 




ploče (engl. leaf blade width – BW) i površina lisne ploče (engl. leaf blade surface area 
– BSA) na „levom“ (engl. left – L) i „desnom“ (engl. right – R) listu (PLL, MVLL, BWL, 
BSAL i PLR, MVLR, BWR, BSAR) (Slika 10) u ImageJ programu (Abràmoff i sar., 
2004). Radi preciznosti i konzistentnosti merenja, na svaki list je postavljena mreža 
korišćenjem specifičnih tačaka (engl. landmark) na vrhu i u osnovi lisne ploče. Mreža 
sastavljena od 8 jednako razmaknutih paralelnih linija konstruisana je u programu 
MakeFan IMP programskog paketa (Sheets, 2003). Širina lisne ploče merena je duž 
četvrte linije mreže idući od osnove lista ka vrhu (Slika 10). Apsolutna asimetrija je 
izračunata kao apsolutna razlika između vrednosti osobina „levog“ i „desnog“ lista. S 
obzirom da apsolutna asimetrija može biti zavisna od veličine proučavane strukture 
(Cuevas – Reyes i sar., 2013), korišćen je skalirani indeks fluktuirajuće asimetrije koji 
se računa prema formuli: |Rj – Lj|/(Rj – Lj)/2, pri čemu Rj i Lj pretstavljaju vrednosti 
osobine j za „desni“ i „levi“ list. Utvrđeni su indeksi fluktuirajuće asimetrije za četiri 
osobine: dužine drške (FAPL), dužine centralnog nerva (FAMVL), širine lisne ploče 
(FABW) i površine lisne ploče (FABSA). Istovremenim procenjivanjem više indeksa 
fluktuirajuće asimetrije može se povećati verovatnoća detektovanja efekata stresa na 
stepen fluktuirajuće asimetrije (Leung i sar., 2000; Miljković, 2009). Shodno 
navedenom, za opisivanje vrednosti fluktuirajuće asimetrije na nivou individue korišćen 
je multivarijantni (kompozitni) indeks fluktuirajuće asimetrije – FAIND, koji pretstavlja 
odstupanje od savršene simetrije istovremeno za sve ispitivane osobine listova (Palmer i 
Strobeck, 2003). Pomenuti indeks izračunat je prema formuli: Σ|ln(Rj) – ln(Lj)|/T pri 
čemu je T broj osobina lista koje su ispitivane (Miljković, 2009). 
Uočena odstupanja od savršene bilateralne simetrije mogu biti posledica greške 
merenja (engl. measurement error – ME). Pošto odstupanje od bilateralne simetrije 
(vrednosti indeksa fluktuirajuće asimetrije) može biti vrlo malo i slično vrednostima 
ME, da bi se sa sigurnošću tvrdilo da su zabeležene razlike između vrednosti ispitivanih 
osobina „levog“ i „desnog“ lista posledica razvojne nestabilnosti, a ne jednostavne 
greške prilikom merenja, bilo je nužno testirati značajnost FA u odnosu na ME 
(Miljković, 2009). U ovom istraživanju kvantifikovana je ME, za čiji je proračun bilo 
neophodno izvršiti ponovo merenja određenog broja listova. Drugi put je izmereno 480 




Ugnežđenom analizom varijanse (engl. Nested ANOVA) je testirano da li se 
razlike između vrednosti osobina „levog“ i „desnog“ lista statistički značajno razlikuju 
između dva merenja. Kao izvori varijabilnosti korišćeni su jedinka i ponovljena merenja 
ugnežđena u jedinke. Iz rezultata primenjenog modela analize varijanse kvantifikovan je 
i indeks ponovljivosti merenja (ME4) pomoću formule: (MSIND – MSERR)/[MSIND + (n – 
1)MSERR], gde MSIND predstavlja varijansu između individua a MSERR varijansu 
ponovljenih merenja (Palmer i Strobeck 2003; Miljković, 2009).  
 
 
Slika 10. Prikaz analiziranih osobina listova Mercurialis perennis korišćenih za procenu 
indeksa fluktuirajuće asimetrije: dužine drške (PL), dužine centralnog nerva (MVL), 
širine lisne ploče (BW) i površine lisne ploče (BSA) na „levom“ (L) i „desnom“ (R) 




3.3. Statistička obrada podataka 
Vrednosti proučavanih osobina koje nisu imale normalnu distribuciju, 
matematički su transformisane (log transformacija, arc sin kvadratni koren, kvadratna 
transformacija, inverzija, kvadratni koren) kako bi se mogli primeniti parametarski 
statistički testovi. Korišćena je ugnežđena analiza varijanse (engl. nested ANOVA) kako 
bi se utvrdili efekti svetlosnih uslova na staništu i pola biljke na stepen herbivorije i 
ispitivane osobine biljke i lista (H, TLA, SLA, LWC, TSPC, TPhC, TCT, PL, MVL, 
BW, BSA) kao i na indekse fluktuirajuće asimetrije (FAPL, FAMVL, FABW ,FABSA, FAIND). 
Ista analiza je korišćena da bi se utvrdili uticaji efekta ontogenetskog stadijuma i pola 
biljke na stepen herbivorije i ispitivane osobine biljke (H, TLA, SLA, LWC, TSPC, 
TNCC, TPhC, TCT). U analize su kao izvori fenotipskog variranja bili uključeni 
svetlosni uslovi na staništu i pol biljke unutar staništa, odnosno ontogenetski stadijum i 
pol biljke unutar stadijuma, kao fiksni faktori.   
Za post hoc poređenja korišćen je LSM test (engl. least square means - LSM) iz 
paketa LSmeans R-programa verzija 3.02 (R Development Core Team, 2013). 
Odnos između stepena herbivorije kao zavisne varijable i veličine biljke (visine 
izdanka i ukupne površine svih listova), nutritivnih (sadržaja vode, sadržaja solubilnih 
proteina i ukupnih nestrukturnih ugljenih hidrata) i defanzivnih osobina listova 
(specifične lisne površine, ukupnog sadržaja fenola i tanina) kao prediktorskih varijabli, 
proučen je upotrebom linearnih regresija za svako stanište i ontogenetski stadijum 
pojedinačno. Izračunati su i koeficijenti korelacije kako bi se proučili međusobni odnosi 
ispitivanih osobina biljaka, indeksa fluktuirajuće asimetrije i stepena herbivorije. 
U slučaju da nakon transformacije vrednosti osobina biljaka, iste nisu pokazivale 
normalnu distribuciju, korišćen je neparametarski Kruskal-Wallis test koji je analogan 
parametarskom ANOVA testu. Istim testom proučavan je efekat staništa i pola na RA 
biljaka.  
Statističke analize  su rađene su u R programu verzija 3.02 (R Development Core 
Team, 2013; korišćene procedure: aov, LSM, lme, kruskal.test) i u SAS programu (SAS 




















4.1. Uticaj svetlosnih uslova na staništu i pola na stepen herbivorije i analizirane 
osobine biljaka  
Svetlosni uslovi su se značajno razlikovali između ispitivanih staništa u 2015. 
godini (t-test, t = -7,32, df = 18, P < 0,0001). Stepen pokrovnosti staništa pod 
vegetacijskom senkom je bio značajno veći – 43,60 ± 9,28%, dok je na staništu 
izloženom punoj dnevnoj svetlosti iznosio 66,89 ± 3,87%. 
Biljke na staništima sa kontrastnim svetlosnim uslovima u 2015. godini značajno 
su se razlikovale po stepenu oštećenja listova izazvanih aktivnošću herbivora (u daljem 
tekstu označen kao stepen herbivorije) (Tabela 1), pri čemu su biljke sa staništa 
izloženog punoj dnevnoj svetlosti bile više oštećene (Tabela 2, Slika 11). U istoj godini 
su takođe, zabeležene statistički značajne razlike između staništa u svim ispitivanim 
osobinama biljaka i listova (H, TLA, SLA, LWC, TSPC i TCT) osim u sadržaju ukupnih 
fenola (Tabela 1). Biljke na staništu pod vegetacijskom senkom (z – „zatvoreno“, 
stanište sa zatvorenim vegetacijskim sklopom) u poređenju sa biljkama sa staništa 
izloženog punoj dnevnoj svetlosti (o – „otvoreno“ stanište), su bile više, sa većom 
ukupnom površinom listova, višim vrednostima SLA, većim sadržajem vode, solubilnih 
proteina i kondenzovanih tanina (Tabela 2, Slika 11).  
Sadržaj solubilnih proteina i kondenzovanih tanina bili su značajno različiti 
između polova na staništima koja su bila izložena kontrastnim svetlosnim uslovima 
(Tabela 1). Post hoc testom je pokazano da su pomenute razlike u sadržaju solubilnih 
proteina bile značajne na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti, gde su ženske 
biljke imale više TSPC. Takođe, prema rezultatima a posteriori poređenja vrednosti 
TCT su se značajno razlikovale između polova na staništu pod vegetacijskom senkom, 
gde su ženske biljke posedovale viši sadržaj kondenzovanih tanina (Tabela 2, Slika 11). 
U 2015. godini polovi se međusobno nisu značajno razlikovali u stepenu herbivorije kao 
ni u preostalim ispitvanim osobinama biljaka i listova (H, TLA, SLA, LWC, TPhC) 
(Tabele 1 i 2, Slika 11).   
U zavisnosti od svetlosnih uslova na staništu utvrđeno je da su različite osobine 
biljaka i listova bile značajno povezane sa stepenom herbivorije kod M. perennis. Na 
oba staništa kod biljaka sa višim vrednostima SLA utvrđen je niži stepen herbivorije 




punoj dnevnoj svetlosti biljke sa manjim sadržajem vode bile su više oštećene (R2o = 
0,07, Po = 0,0206; R2z = 0,01, Pz = 0,5503) (Slika 12). Na staništu pod vegetacijskom 
senkom biljke sa većom visinom bile su manje oštećene aktivnošću herbivora (R2o = 
0,03, Po = 0,0831; R2z = 0,08, Pz = 0,0178). Na ovom staništu stepen herbivorije je bio 
takođe negativno povezan sa sadržajem ukupnih solubilnih proteina (R2o = 0,05, Po = 
0,0505; R2z = 0,06, Pz = 0,0386) (Slika 12). Ni na jednom staništu nije uočeno 
postojanje statistički značajne povezanosti stepena herbivorije i ukupne površine listova, 
sadržaja fenola i kondenzovanih tanina (Slika 12). 
 
4.2. Uticaj ontogenetskog stadijuma i pola na stepen herbivorije i analizirane 
osobine biljaka  
Stepen herbivorije značajno se razlikovao između biljaka u reproduktivnom (r) i 
post-reproduktivnom (pr) stadijumu (Tabela 3), pri čemu su biljke u post-
reproduktivnom stadijumu pretrpele veća oštećenja (Tabela 4, Slika 13). Takođe, sadržaj 
vode, ukupnih solubilnih proteina, nestrukturnih ugljenih hidrata, ukupnih fenola i 
tanina su se statistički značajno razlikovali između ispitivanih ontogenetskih stadijuma. 
Listovi biljaka u reproduktivnoj fazi su posedovali manji sadržaj vode, veći sadržaj 
ukupnih solubilnih proteina, nestrukturnih ugljenih hidrata, ukupnih fenola i 
kondenzovanih tanina (Tabela 4, Silka 13). Značajne razlike između ispitivanih 
ontogenetskih stadijuma nisu uočene u visini, ukupnoj površini listova i vrednostima 
SLA (Tabele 3 i 4, Slika 13). Reproduktivna alokacija je bila značajno različita između 
polova, pri čemu su ženske biljke imale više vrednosti (LSMF = 0,10, LSMM = 0,02; P < 
0,001).  
Utvrđeno je da su se polovi razlikovali po sadržaju ukupnih solubilnih proteina 
(Tabela 3). Međutim, post hoc testom je pokazano da su intersekusalne razlike bile 
značajne u reproduktivnoj fazi, gde su muške biljke imale više TSPC vrednosti. Istom 
analizom pokazano je da su takođe u reproduktivnoj fazi ženske biljke imale značajno 
više TPhC (Tabela 4, Slika 13). Prema rezultatima a posteriori poređenja muške biljke u 
post-reproduktivnoj fazi su bile manje oštećene aktivnošću herbivora pri čemu su 
posedovale  veću ukupnu površinu listova (Tabela 4, Slika 13). Razlike između polova u 




i ukupnih kondenzovanih tanina nisu zabeležene ni u jednom od ispitivanih stadijuma 
(Tabele 3 i 4, Slika 13). 
Različite osobine biljaka imale su značajan uticaj na stepen herbivorije u 
zavisnosti od ontogenetskog stadijuma. Stepen herbivorije u reproduktivnoj fazi zavisio 
je od sadržaja ukupnih nestrukturnih ugljenih hidrata, pri čemu su biljke sa većim 
sadržajem TNCC bile manje oštećene (R2r = 0,06, Pr = 0,0209; R2pr = 0,03, Ppr = 0,1115) 
(Slika 14). U post-reproduktivnoj fazi veći stepen herbivorije bio je prisutan kod  biljaka 
sa većom visinom (R2r = 0,01, Pr = 0,6233; R2pr = 0,04, Ppr = 0,0414) i ukupnom 
površinom listova (R2r = 0,02, Pr = 0,9517; R2pr = 0,06, Ppr = 0,0171). Takođe u post-
reproduktivoj fazi biljke sa većim sadržajem tanina su bile manje oštećene (R2r = 0,01, 
Pr = 0,6242; R2pr = 0,05, ppr = 0,0302) (Slika 14). Ni u reproduktivnoj ni u post-
reproduktivnoj fazi nije uočena povezanost između stepena herbivorije i specifične lisne 
površine, sadržaja vode, ukupnih solubilnih proteina i fenola (Slika 14). 
 
4.3. Uticaj svetlosnih uslova na staništu i pola na fluktuirajuću asimetriju, stepen 
herbivorije i analizirane osobine listova i biljaka 
Vrednosti ispitivanih osobina lista dobijene u dva vremenski nezavisna merenja , 
nisu bile statistički značajno različite (sve P > 0,05). Indeks ponovljivosti merenja 
(ME4) za sve ispitivane osobine lista varirao je u opsegu od 0,494 do 0,646. Od 
ispitivanih indeksa fluktuirajuće asimetrije, FАPL i multivarijatni FAIND su se razlikovali 
između staništa sa kontrastnim svetlosnim uslovima, pri čemu su vrednosti pomenutih 
indeksa bile više na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti (Tabela 5, Slika 15). 
Izračunati FA indeksi nisu bili statistički značajno različiti između polova ni u jednom 
slučaju (Tabela 5, Slika 15).  
Stepen herbivorije se značajno razlikovao između staništa sa kontrastnim 
svetlosnim uslovima u 2016. godini (Tabela 6), pri čemu su biljke na staništu izloženom 
punoj dnevnoj svetlosti bile više oštećene aktivnošću herbivora (Tabela 7, Slika 16). 
Takođe, utvrđen je značajan efekat pola na stepen herbivorije (Tabela 6), međutim post 
hoc testom je pokazano da su intersekusalne razlike bile statistički značajne na staništu 





Između staništa sa kontrastnim svetlosnim uslovima u 2016. godini biljke su se 
značajno razlikovale u veličini (visini, TLA), nutritivnim (LWC i TSPC), defanzivnim 
(SLA) (Tabela 7) i osobinama veličine lista (dužini drške i centralnog nerva, širini i 
površini lisne ploče) (Tabela 8). Na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti biljke su 
bile niže, sa manjom ukupnom površinom listova, nižim vrednostima SLA, manjim 
sadržajem vode i ukupnih solubilnih proteina (Tabela 7, Slika 16), kraćim lisnim 
drškama,  užom i manjom lisnom pločom (Tabela 9, Slika 17). Nije utvrđeno postojanje 
razlika u sadržajima ukupnih fenola i kondenzovanih tanina  između ispitivanih staništa 
u 2016. godini (Tabele 6 i 7, Slika 16). 
Ukupna površina listova, sadržaj solubilnih proteina, fenola i kondenzovanih 
tanina bile su statistički značajno različite između muških i ženskih biljaka u 2016. 
godini (Tabele 6 i 7). Međutim rezultati post hoc testa su pokazali da su razlike između 
polova u ukupnoj površini svih listova i sadržaju solubilnih proteina bile značajne samo 
na staništu pod vegetacijskom senkom gde su ženske biljke posedovale više vrednosti 
osobina (Tabela 7, Slika 16). Na oba ispitivana staništa ženske biljke su imale značajno 
veći sadržaj ukupnih fenola i kondenzovanih tanina (Tabela 7, Slika 16). Osobine 
veličine lista (PL, MVL, BS i BSA) su se značajno razlikovale između polova (Tabela 
8). Ženske biljke u poređenju sa muškim, na oba staništa imale su duži centralni nerv 
lista, šire listove sa većom površinom lisne ploče (Tabela 9, Slika 17). Prema 
rezultatima post hoc testa razlike u dužini lisne drške bile su pristune samo na staništu 
pod vegetacijskom senkom gde su ženske biljke posedovale više vrednosti PL (Tabela 9, 
Slika 17). Muške i ženske biljke nisu se značajno razlikovale u visini, specifičnoj lisnoj 
površini  i sadržaju vode ni na jednom od ispitivanih staništa u 2016. godini (Tabele 6 i 
7, Slika 16). 
 
4.4. Obrasci korelacionih odnosa između fluktuirajuće asimetrije, stepena 
herbivorije i analiziranih osobina muških i ženskih biljaka  
Uočeni obrasci korelacija značajno su se razlikovali između staništa pri čemu je 
zabeleženo postojanje većeg broja značajnih korelacija na staništu pod vegetacijskom 
senkom (Slika 18). Visina biljaka i ukupna površina svih listova bile su pozitivno 




i između sadržaja ukupnih fenola i kondenzovanih tanina na oba staništa (Slika 18). 
Indeksi fluktuirajuće asimetrije bili su značajno korelisani međusobno (Slika 18). 
Na staništu pod vegetacijskom senkom indeksi fluktuirajuće asimetrije, FAMVL i FABSA 
bili su negativno korelisani sa visinom kod muških biljaka (Slika 18). Indeksi FA nisu 
bili povezani sa ukupnom površinom svih listova, nutritivnim i defanzivnim osobinama 
lista na oba staništa (Slika 18).  
Stepen herbivorije nije bio u korelaciji sa većinom indeksa fluktuirajuće 
asimetrije, izuzev prisustva negativne korelacije sa FABSA kod muških biljaka sa staništa 
izloženog punoj dnevnoj svetlosti kao i pozitivne korelacije između LAR i FAMVL kod 
muških biljaka sa staništa pod vegetacijkom senkom. Specifična lisna površina bila je 
negativno korelisana sa stepenom herbivorije kod ženskih biljaka na oba staništa. 
Pokazano je i da je LAR u negativnoj korelaciji sa sadržajem vode kod ženskih biljaka 
na staništu pod vegetacijskom senkom. Nisu utvrđene statistički značajne povezanosti 
između veličine biljaka, ukupnog sadržaja rastvornih proteina kao i defanzivnih osobina 




Tabela 1. Rezultati analize varijanse (nested ANOVA) za stepen herbivorije (LAR), visinu biljaka (H), ukupnu površinu listova (TLA), 
specifičnu lisnu površinu (SLA), sadržaj vode (LWC), ukupni sadržaj solubilnih proteina (TSPC), ukupni sadržaj fenola (TPhC) i ukupni 
sadržaj kondenzovanih tanina (TCT) sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti i staništa pod vegetacijskom senkom u 2015. godini u 





LAR (%)  H (cm) TLA (cm2) SLA (mm2 g-1) 
df MS F P df MS x102 F P df MS x102 F P df MS F P 
Stanište 1 24,78 84,83 <0,0001 1 1030,19 83,02 <0,0001 1  169,29 12,91 <0,0001 1 4243,00 100,81 <0,0001 
Pol (Stanište) 2   0,23   0,78   0,4600 2      0,98   0,08   0,9240 2      0,16   0,01   0,9878 2     10,00     0,23   0,7970 




LWC (%)  TSPC (mg g-1) TPhC (mgGAE g-1)                       TCT (A500 g-1) 
df MS F P df MS F P df MS F P df MS F P 
Stanište 1 1304,10 79,69 <0,0001 1 1,01 17,15 <0,0001 1 0,01 0,07 0,7890 1 73,77 115,06 <0,0001 
Pol (Stanište) 2    3,30   0,19   0,8200 2 0,79 13,52 <0,0001 2 0,04 0,33  0,7230  2   7,76   11,96 <0,0001 





Tabela 2. Srednje vrednosti (LSM) stepena herbivorije (LAR), visine biljaka (H), 
ukupne površine listova (TLA), specifične lisne površine (SLA), sadržaja vode (LWC), 
ukupnog sadržaja solubilnih proteina (TSPC), ukupnog sadržaja fenola (TPhC) i 
ukupnog sadržaja kondenzovanih tanina (TCT) ženskih (F) i muških (M) biljaka sa 




Stanište izloženo punoj dnevnoj svetlosti pod vegetacijskom senkom 
 F M F M 
LAR (%)   1,03      1,12     0,24     0,09 
H (cm) 18,92 19,23   24,84   25,02 
TLA (cm2) 89,82 90,18 114,47 113,04 
SLA (mm2 mg-1) 25,77 26,18   37,34   38,39 
LWC (%) 74,59 75,13   81,64   81,27 
TSPC (mg g-1)   1,22   0,92     1,19     1,32 
TPhC (mgGAE g-1) 11,62 11,64   11,87   11,26 








Slika 11. Razlike između biljaka sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti (beli pravougaonici) i 
staništa pod vegetacijskom senkom (sivi pravougaonici) i razlike između polova (F – ženski, M – muški) 
unutar staništa u: A. stepenu herbivorije (LAR), B. visini biljaka (H), C. ukupnoj površini listova (TLA), 
D. specifičnoj lisnoj površini (SLA), E. sadržaju vode (LWC), F. ukupnom sadržaju solubilnih proteina 
(TSPC), G. ukupnom sadržaju fenola (TPhC) i H. ukupnom sadržaju kondenzovanih tanina (TCT) u 2015. 






Slika 12. Rezultati regresione analize odnosa stepena herbivorije (LAR) i A. visine biljaka (H), B. ukupne površine listova (TLA), C. 






 Nastavak slike 12. Rezultati regresione analize odnosa stepena herbivorije (LAR) i E. ukupnog sadržaja solubilnih proteina 
(TSPC), F. ukupnog sadržaja fenola (TPhC) i G ukupnog sadržaja kondenzovanih tanina (TCT) na staništima sa različitim svetlosnim 




Tabela 3. Rezultati analize varijanse (nested ANOVA) za stepen herbivorije (LAR), visinu biljaka (H), ukupnu površinu listova (TLA), 
specifičnu lisnu površinu (SLA), sadržaj vode (LWC), ukupni sadržaj solubilnih proteina (TSPC), sadržaj ukupnih nestrukturnih ugljenih 
hidrata (TNCC), ukupni sadržaj fenola (TPhC) i ukupni sadržaj kondenzovanih tanina (TCT) biljaka u reproduktivnom i post-
reproduktivnom stadijumu u odnosu na izvore varijabilnosti – ontogenetski stadijum i pol unutar ontogenetskog stadijuma (bold - statistički 
značajne razlike). 
Izvor varijabilnosti 
LAR (%) H(cm)  TLA (cm2) 
df MS F P df MS F P df MS F P 
Ontogenetski stadijum 1 1,60 21,44 <0,0001 1 3026,00 1,45   0,2300 1 0,01 0,18   0,6720 
Pol (Ontogenetski 
stadijum) 2 0,16 2,20 0,4600 2   102,70 0,05 0,9520 2 0,03 2,98   0,0530 
Greška 228 0,07   228 2089,60   228 0,01   
 
Izvor varijabilnosti 
SLA (mm2 g-1) LWC (%) TSPC (mg g-1) 
df MS F P df MS F P df MS F P 
Ontogenetski stadijum 1 76,60 3,02 0,0839 1 10937,66   8,18 0,0046 1 204,89 120,58 <0,0001 
Pol (Ontogenetski 
stadijum) 2  7,34 0,29 0,7493 2 2588,61 1,94 0,1466 2   14,37     8,46   0,0003 
Greška 228 25,41   228 1336,96   228    1,70   
 
Izvor varijabilnosti 
TNCC (mg g-1) TPhC (mgGAE g-1) 
df MS F P df MS F P 
Ontogenetski stadijum 1 34,36 49,53 <0,0001 1 0,32 57,46 <0,0001 
Pol (Ontogenetski  
stadijum) 2  0,98 1,41   0,2460 2 0,01 2,80 0,0628 




Tabela 4. Srednje vrednosti (LSM) stepena herbivorije (LAR), visine biljaka (H), 
ukupne površine listova (TLA), specifične lisne površine (SLA), sadržaja vode (LWC), 
ukupnog sadržaja rastvornih proteina (TSPC), ukupnog sadržaja fenola (TPhC) i 
ukupnog sadržaja kondenzovanih tanina (TCT) ženskih (F) i muških (M) biljaka u 
reproduktivnom i post-reproduktivnom ontogenetskom stadijumu. 
  
 
Ontogenetski stadijum reproduktivni  post-reproduktivni  
 F M F M 
LAR (%)     0,48      0,31     0,72    0,32 
H (cm)   27,28  27,38   28,17  27,93 
TLA (cm2) 184,92 182,15 170,40 192,31 
SLA (mm2 mg-1)    38,57   38,98   40,21   39,63 
LWC (%)    80,56   80,46   80,95  81,78 
TSPC (mg g-1)      3,25     3,38    3,04    3,05 
TNCC (mg g-1)      9,94    10,19    9,26    9,32 
TPhC (mgGAE g-1)      2,47      2,32    2,05    1,97 






Slika 13. Razlike između biljaka u reproduktivnoj (beli pravougaonici) i post-reproduktivnoj fazi (sivi pravougaonici) i razlike između polova (F – ženski, M – muški) 
u: A. stepenu herbivorije (LAR), B. visini biljaka (H), C. ukupnoj površini listova (TLA), D. specifičnoj lisnoj površini (SLA), E. sadržaju vode (LWC), F. ukupnom 
sadržaju solubilnih proteina (TSPC), G. sadržaju ukupnih nestrukturnih ugljenih hidrata (TNCC), H. ukupnom sadržaju fenola (TPhC) i I. ukupnom sadržaju 





Slika 14. Rezultati regresione analize odnosa stepena herbivorije (LAR) i A. visine biljaka (H), B. ukupne površine listova (TLA), C. 








Nastavak slike 14. Rezultati regresione analize odnosa stepena herbivorije (LAR) i E. ukupnog sadržaja solubilnih proteina (TSPC), F. 
sadržaja ukupnih nestrukturnih ugljenih hidrata (TNCC), G. sadržaja fenola (TPhC) i H. ukupnog sadržaja kondenzovanih tanina (TCT) u 




Tabela 5. Rezultati analize varijanse (nested ANOVA) za univarijantne indekse fluktuirajuće asimetrije: dužine drške (FAPL), dužine 
centralnog nerva (FAMVL), širine lisne ploče (FABW), površine lisne ploče (FABSA), kao i multivarijantni indeks (FAIND), sa staništa 
izloženog punoj dnevnoj svetlosti i staništa od vegetacijskom senkom u odnosu na izvore varijabilnosti – stanište, pol unutar staništa i 




  FAPL  FAMVL FABW   
df MS F P df MS F P df MS F P 
Stanište 1 0,85        4,35     0,0383 1 0,01      0,66     0,4161 1 0,00        0,27     0,6026 
Pol (Stanište) 2 0,24          1,28     0,2815 2 0,04        2,37     0,0976 2 0,00      0,54     0,5848 
Individua (Pol (Stanište)) 116 0,19          0,85     0,8583 116 0,02       0,91     0,7361 115 0,01        0,76     0,9688 
Greška 755 0,22   815 0,02   807 0,01   
 
 FABSA FAIND 
Izvor varijabilnosti df MS F P df MS F P 
Stanište 1 0,01       0,18     0,6712 1 0,18        7,66 0,0062 
Pol (Stanište) 2 0,04       1,27     0,2835 2 0,02       0,67 0,5135 
Individua (Pol (Stanište)) 115 0,03       0,64     0,9985 115 0,02    0,85 0,8630 




Tabela 6. Rezultati analize varijanse (nested ANOVA) za stepen herbivorije (LAR), visinu biljaka (H), ukupnu površinu listova (TLA), 
specifičnu lisnu površinu (SLA), sadržaj vode (LWC), ukupni sadržaj solubilnih proteina (TSPC), ukupni sadržaj fenola (TPhC) i ukupni 
sadržaj kondenzovanih tanina (TCT) sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti i staništa pod vegetacijskom senkom u 2016. godini u 





LAR (%) H (cm)  TLA (cm2)  SLA (mm2 g-1) 
df MS F P df MS F P df MS F P df MS F P 
Stanište 1 1,79 60,67 <0,0001 1 19,86 104,67 <0,0001 1 11,69 110,31 <0,0001 1 5,45 137,80 <0,0001 
Pol (Stanište) 2 0,37 12,53   0,0009 2 0,05   0,24   0,7898 2  0,43    4,03   0,0202 2 0,02 0,58   0,5609 




LWC (%) TSPC (mg g-1) TPhC (mgGAE g-1)  TCT (A500 g-1) 
df MSx102 F P df MS F P df MS F P df MS F P 
Stanište 1 36,48 233,94 <0,0001 1 2,70 41,79 <0,0001 1     0,01   0,00 0,9769 1 0,04   0,58   0,4460 
Pol (Stanište) 2 0,32 2,05   0,1336 2 0,32  5,01   0,0082 2 231,03 13,38 <0,0001 2 0,89 14,59 <0,0001 





Tabela 7. Srednje vrednosti (LSM) stepena herbivorije (LAR), visine biljaka (H), 
ukupne površine listova (TLA), specifične lisne površine (SLA), sadržaja vode (LWC), 
ukupnog sadržaja solubilnih proteina (TSPC), ukupnog sadržaja fenola (TPhC) i 
ukupnog sadržaja kondenzovanih tanina (TCT) ženskih (F) i muških (M) biljaka sa 
staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti i staništa pod vegetacijskom senkom u 2016. 
 
 
Stanište izloženo punoj dnevnoj svetlosti pod vegetacijskom senkom 
 F M F M 
LAR (%) 2,19     3,85 0,68 0,48 
H (cm) 19,50 18,82 27,01 26,66 
TLA (cm2) 77,79 64,64 43,67 120,58 
SLA (mm2 mg-1) 20,78 21,52 33,05 32,35 
LWC (%) 71,89 73,24 79,86 79,52 
TSPC (mg g-1)   1,47  1,23  2,39 1,88 
TPhC (mgGAE g-1)  19,15 15,59 19,74 15,22 





Tabela 8. Rezultati analize varijanse (nested ANOVA) za dužinu drške (PL), dužinu centralnog nerva (MVL), širinu lisne ploče (BW) i 
površinu lisne ploče (BSA) sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti i staništa od vegetacijskom senkom u odnosu na izvore 





PL (cm)  MVL (cm)   BW (cm)   BSA (cm2) 
df MS F P df MS F P df MS F P df MS F P 
Stanište 1 78,64     61,37    <0,0001 1 24,54 103,44 <0,0001 1 38,45 34,82 <0,0001 1 45,39 60,65 <0,0001 




116 1,32 2,42 <0,0001 116 0,24 3,01 <0,0001 116 1,13 2,82 <0,0001 116 0,77 2,30 <0,0001 






Tabela 9. Srednje vrednosti (LSM) dužine drške (PL), dužine centralnog nerva (MVL), 
širine lisne ploče (BW) i površine lisne ploče (BSA) sa staništa izloženog punoj dnevnoj 
svetlosti i staništa pod vegetacijskom senkom. 
 
Stanište izloženo punoj dnevnoj svetlosti pod vegetacijskom senkom 
 F M F M 
PL(cm) 0,69    0,73  0,43   0,32 
MVL(cm) 5,99 6,75  4,57   4,91 
BW(cm) 2,44  2,70  2,16   2,28 









Slika 15. Razlike u indeksima fluktuirajuće asimetrije za dužinu drške (PL), dužinu centralnog nerva (MVL), širinu lisne ploče (BW), 
površinu lisne ploče (BSA) i multivarijantnom indeksu (IND) između biljaka sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti (beli stubići) i 
staništa pod vegetacijskom senkom (sivi stubići), i između polova (F – ženski, M – muški) unutar staništa (srednja vrednost, standardna 







Slika 16. Razlike između biljaka sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti (beli kvadrati) i staništa 
pod vegetacijskom senkom (sivi kvadrati) i razlike između polova (F – ženski, M – muški) unutar oba 
staništa u: A. stepenu herbivorije (LAR), B. visini biljaka (H), C. ukupnoj površini listova (TLA), D. 
specifičnoj lisnoj površini (SLA), E. sadržaju vode (LWC), F. ukupnom sadržaju solubilnih proteina 
(TSPC), G. ukupnom sadržaju fenola (TPhC) i H. ukupnom sadržaju kondenzovanih tanina (TCT) u 2016. 








Slika 17. Razlike između biljaka sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti (beli 
stubići) i staništa pod vegetacijskom senkom (sivi stubići) i razlike između polova (F – 
ženski, M – muški) unutar staništa u: A. dužini drške (PL), B. dužini centralnog nerva 
(MVL), C. širini lisne ploče (BW), D površini lisne ploče (BSA) (srednja vrednost, 






Slika 18. Koeficijenti korelacija (Spearman) između osobina veličine biljaka (visina – H, ukupna 
površina listova – TLA), nutritivnih (sadržaja vode – LWC i ukupnog sadržaja solubilnih proteina – 
TSPC) i defanzivnih osobina listova (specifična lisna površina – SLA, ukupni sadržaj fenola – TPhC i 
kondenzovanih tanina – TCT), indeksa fluktuirajuće asimetrije listova (u dužini drške – FAPL, lisnog 
nerva – FAMVL, širini – FABW i površini lisne ploče – FABSA) i stepena herbivorije (LAR) za muške (M) i 
ženske (F) biljke M. perennis sa staništa izloženog punoj dnevnoj svetlosti i staništa pod vegetacijskom 
senkom. Isprekidane linije označavaju negativne, a pune pozitivne korelacije među osobinama. Debljina 



















5.1. Uticaj svetlosnih uslova na staništu  
 
Uticaj svetlosnih uslova na staništu na stepen herbivorije  
Svetlosni uslovi na staništu utiču na varijabilnost različitih morfoloških i 
biohemijskih osobina biljaka koje posreduju u njihovim interakcijama sa herbivorima 
(Salgado-Luarte i Gianoli, 2012). Biljke koje naseljavaju staništa u dubokoj senci 
obično poseduju listove koji su tanji, mekši sa većom količinom vode i azota, dok su 
„listovi sunca“ čvršći, sa manjim vrednostima SLA i višim sadržajem ugljovodoničnih 
defanzivnih jedinjenja (Barbehenn i Constable, 2011). Smatra se da navedene osobine, 
koje predstavljaju deo adaptivnog odgovora biljaka na staništima pod vegetacijskom 
senkom, mogu da povećaju i rizik za napad od strane herbivora (Roberts i Paul, 2006). 
Veći stepen herbivorije u senci zabeležen je u istraživanjima na različitim model 
sistemima (Niesenbaum i Kluger, 2006; Muth i sar., 2008; Guerra i sar., 2010; 
Karolewski i sar., 2013), međutim u nekim slučajevima biljke izložene punoj dnevnoj 
svetlosti su bile više oštećene aktinošću herbivora (Louda i Rodman, 1996; Takafumi i 
sar., 2010; Salgado-Luarte i Gianoli, 2011). Značajno je istaći da je do sada relativno 
slabo proučeno postojanje diferencijalne herbivorije u odnosu na svetlosne uslove 
staništa kod višegodišnjiih zeljastih vrsta. Iako je uticaj svetlosti na stepen herbivorije 
intenzivno ispitivan na drvenastim i žbunastim vrstama, znatno manje pažnje je 
posvećeno istraživanju pomenutih efekata na herbivoriju kod zeljastih vrsta, koje 
predstavljaju ključne elemente zajednica prizemnog sprata šumskih ekosistema.  
Našim istraživanjem utvrđeno je da su biljke M. perennis na staništu izloženom 
punoj dnevnoj svetlosti u obe godine istraživanja bile više oštećene aktivnošću 
herbivora. Diferencijalna herbivorija u odnosu na svetlosne uslove najčešće je 
objašnjavana razlikama u nutritivnim i defanzivnim osobinama biljaka. Međutim, kod 
M. perennis „listovi sunca“ su se nalazili pod većim pritiskom herbivora iako su imali 
manju nutritivnu vrednost (niži sadržaj vode i solubilnih proteina u listovima) i manje 
vrednosti SLA. Ovaj nalaz je u saglasnosti sa rezultatima do kojih su došli Louda i 
Rodman (1996) istražujući diferencijalnu herbivoriju kod skiofite Cardamine cordifolia. 




vode i većoj čvrstoći bili više oštećeni aktivnošću herbivora. Smatra se da fiziološka 
ograničenja kod skiofita, koja su posledica optimizovanja stope fotosinteze u uslovima 
smanjenog intenziteta svetlosti, otežavaju njihov opstanak na staništima sa visokim 
svetlosnim intenzitetom (Valladares i Niinemets 2008). Međutim, kako su predložili 
Louda i Rodman (1996), ukoliko je izraženiji pritisak herbivora na staništima koja su 
izložena većem svetlosnom intenzitetu, to takođe može da doprinese ograničenju 
distribucije skiofita na staništa pod vegetacijskom senkom.  
Postoji mogućnost da su na variranje stepena herbivorije kod M. perennis između 
staništa izloženih različitim svetlosnim uslovima u izvesnoj meri uticale razlike u 
abiotičkim (npr. temperaturne razlike, sastav zemljišta) i biotičkim (npr. sastav i 
brojnost zajednica herbivora) faktorima između proučavanih staništa. Međutim, 
eksperimentalno je pokazano da na odabir hrane kod insekata značajno više utiču 
razlike u osobinama „listova sunca“ i „listova senke“, nego razlike u abiotičkim 
uslovima, npr. temperaturi (Niesenbaum i Kluger, 2006). Iako brojnost insekata može 
biti jedan od faktora koji utiču na prisustvo diferencijalne herbivorije (Takafumi i sar., 
2010), u nekim slučajevima gde nisu zabležene razlike u brojnosti herbivora zabeležene 
su razlike u stepenu oštećenja između staništa sa različitim svetlosnim uslovima (Muth i 
sar., 2008; Guerra i sar., 2010; Suárez-Piña i sar., 2016). Budućim istraživanjima na M. 
perennis trebalo bi utvrditi da li i u kojoj meri sastav zajednica herbivora i njihova 
brojnost doprinosi većem stepenu oštećenja listova na staništu izloženom punoj dnevnoj 
svetlosti.  
 
Uticaj svetlosnih uslova na veličinu biljaka i listova, nutritivne i defanzivne osobine 
listova 
Fizičke i biohemijske osobine na nivou cele biljke, kao i osobine lista (veličina i 
oblik) nalaze se pod snažnim sredinskim uticajima (Cuevas-Reyes i sar., 2011). Ovim 
istraživanjem je utvrđeno da su svetlosni uslovi na staništu uticali na veličinu biljaka i 
listova, nutritivne i defanzivne osobine listova kod M. perennis.  
Izduživanje stabla i povećavanje fotosintetski aktivne površine listova na staništu 
pod vegetacijskom senkom predstavljaju adaptivne odgovore biljaka na smanjen 




svetlosti biljke M. perennis su u obe godine istraživanja bile značajno niže i sa manjom 
ukupnom površinom listova. Ovaj nalaz je u skladu sa predhodnim istraživanjima na M. 
perennis kojima je pokazan negativan uticaj povećanog intenziteta svetlosti na biomasu 
biljaka (Mukerji, 1936; Wade, 1981; Jefferson, 2008). Svetlosni uslovi na staništu 
uticali i na morfologiju listova M. perennis koji su na staništu izloženom punoj dnevnoj 
svetlosti bili manji, što je u skladu sa prethodnim nalazima Eliáš and Masarovièová 
(1986). Pored toga, lisne drške su bile duže na staništu pod vegetacijskom senkom, što 
je u saglasnosti sa rezultatima koji su prethodno dobijeni kod vrsta tolerantnih na 
duboku senku. Celokupna fiziognomija biljaka M. perennis na staništu pod 
vegetacijskom senkom predstavlja manifestaciju sindroma izbegavanja senke (engl. 
shade avoidance syndrome). Ovaj fenomen koji je često opisivan u literaturi, posledica 
je delovanja prirodne selekcije na fiziognomiju biljaka čime se postiže optimalno 
odvijanje procesa fotosinteze u senci (Weijschedé 2006). 
Svetlosni uslovi na staništu uticali su i na varijabilnost u nutritivnim i defanzivnim 
osobinama listova. „Listovi senke“ posedovali su veći sadržaj vode i ukupnih solubilnih 
proteina u obe godine istraživanja. Ovaj nalaz je u skladu sa opštim obrascima 
prilagođavanja biljaka na uslove smanjenog intenziteta svetlosti (Mooney i 
Niesenbaum, 2012) koji su prethodno opisani na različitim biljnim vrstama (Muth i sar., 
2008; Barber i Marquis, 2011; Stoepler i Rehill, 2012; Karolewski i sar., 2013). Još 
jedna od adaptacija skiofita na smanjen intenzitet svetlosti jeste i relativno povećavanje 
površine lista u odnosu na suvu masu, odnosno povećavanje vrednosti SLA (Lusk i sar., 
2010). Listovi biljaka M. perennis na staništu pod vegetacijskom senkom imali su više 
vrednosti SLA tokom obe godine ispitivanja, što je u skladu sa rezultatima dobijenim 
istraživanjima na različitim žbunastim vrstama (Mooney i Niesenbaum, 2012; 
Karolewski i sar, 2013) i izdancima drvenastih vrsta (Barber i Marquis, 2011; Salgado-
Luarte i Gianoli, 2012), koje su kao članovi zajednica prizemnog sprata šumskih 
ekosistema tolerantne na nizak intenzitet svetlosti. Pored svega navedenog, svetlosni 
uslovi na staništu mogu da utiču i na sintezu ugljovodoničnih defanzivnih sekundarih 
metabolita (Sinimbu i sar., 2011). Do sada je u većini istraživanja na različitim biljnim 
vrstama pokazano da biljke sa staništa izloženih većem intenzitetu svetlosti poseduju 
viši sadržaj fenola (Guerra i sar., 2010; Takafumi i sar., 2010; Mooney i Niesenbaum, 




poseduju više vrednosti TPhC (Yan i sar., 2014). Ovim istraživanjem je utvrđeno da su 
„listovi senke“ imali viši sadržaj kondenzovanih tanina tokom 2015. godine. Međutim, 
razlike između „listova senke“ i „listova sunca“ u sadržaju fenola u obe godine 
istraživanja, kao i razlike u sadržaju kondenzovanih tanina u 2016. godini nisu utvrđene.  
 
Uticaj veličine biljaka, nutritivnih i defanzivnih osobina listova na stepen herbivorije 
pod različitim svetlosnim uslovima staništa 
Različite osobine biljaka uticale su na stepen oštećenja listova izazvanog 
aktivnošću herbivora u zavisnosti od svetlosnih uslova na staništu. Veličina biljaka M. 
perennis (visina i ukupna površina listova) nije uticala na stepen herbivorije na staništu 
izloženom punoj dnevnoj svetlosti, dok su na staništu pod vegatcijskom senkom niže 
biljke bile više oštećene. Istraživanje na vrsti Miconia prasina pokazalo je da fitofagni 
insekti pokazuju preferenciju ka manjim listovima (Santos i sar., 2011). Ovi rezultati 
nisu u skladu sa osnovnim pretpostavkama PVH hipoteze, prema kojoj biljke koje su 
veće, sa krupnijim listovima i brže rastu predstavljaju kvalitetniji izvor hrane (Price, 
1991). Iako su meta-analizom Cornelissen i saradnici (2008) utvrdili pozitivan odnos 
između herbivorije i vitalnosti biljaka, autori su skrenuli pažnju da jačina korelacije 
između pomenutih osobina zavisi i od načina ishrane herbivora. Kod endofagnih 
herbivora čije razviće direktno zavisi od fenologije biljke, kao što je to slučaj sa npr. 
herbivorima koji formiraju mine i gale, prisutna je snažna preferencija prema biljkama 
koje su krupnije, dok je kod fitofagnih insekata koji se hrane lisnom pločom ova 
preferencija slabije izražena.  
Ovim istraživanjem je pokazano da su kod M. perennis „listovi sunca“ pretrpeli 
veća oštećenja aktivnošću herbivora uprkos nižim sadržajima vode i solubilnih proteina. 
Barber i Marquis (2011) su takođe pokazali da su listovi Querqus alba sa staništa 
izloženog punoj dnevnoj svetlosti bili više oštećeni iako su posedovali manji procenat 
vode i azota. Regresiona analiza je pokazala postojanje negativnog odnosa između 
stepena herbivorije i sadržaja vode u listovima M. perennis. Odnos je bio statistički 
značajan samo na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti gde su biljke sa nižim 
sadržajem vode bile više oštećene. Eksperimentalnim istraživanjima na Larrea 




pokazuju preferenciju prema listovima biljaka sa manjim sadržajem vode (Bisigato i 
sar., 2015). Ovi nalazi su u saglasnosti sa PSH hipotezom, po kojoj biljke koje se nalaze 
pod delovanjem faktora stresa bivaju češće napadnute od strane herbivora (White, 
1961). Meyer i sar. (2006) su pokazali da biljke izložene vodnom deficitu poseduju veće 
koncentracije osmolita, šećera i amino kiselina, te stoga predstavljaju kvalitetniji izvor 
hrane i očekuje da su privlačniji izvor hrane herbivorima.  
Prema PSH bilo bi očekivano da listovi tipične skiofite M. perennis na staništu 
izloženom punoj dnevnoj svetlosti poseduju veću nutritivnu vrednost i viši stepen 
oštećenja. U vezi sa navedenom hipotezom, naši rezultati su pokazali da su „listovi 
sunca“ bili više oštećeni. Međutim, regresiona analiza je pokazala da unutar staništa 
izloženog punoj dnevnoj svetlosti sadržaj solubilnih proteina nije uticao na stepen 
herbivorije. Odsustvo povezanosti između sadržaja solubilnih proteina i stepena 
herbivorije na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti je u saglasnosti sa rezultatima 
meta-analize Huberty i Denno-a (2004) koji su pokazali da stresom indukovane 
promene u sadržaju azota u listovima ne utiču značajno na preferenciju insekata koji se 
hrane lisnom pločom. Statistički značajan odnos između TSPC i LAR zabeležen je samo 
na staništu pod vegetacijskom senkom, gde su biljke sa manjim sadržajem proteina bile 
više oštećene. Postojanje negativnog odnosa između stepena herbivorije i TSPC može 
biti objašnjeno kompenzatornom ishranom herbivora. Naime, postoji mogućnost da 
herbivori konzumiraju veću količinu biljnog tkiva nižeg nutritivnog kvaliteta kako bi 
zadovoljili svoje energetske potrebe (Cornelisen i Stiling 2005; Lusk i sar. 2010; 
Stoepler i Rehill, 2012). Ipak, trebalo bi napomenuti da je u ovom istraživanju mali 
procenat ukupne varijabilnosti u stepenu herbivorije kod M. perennis bilo moguće 
objasniti varijabilnošću u sadržaju solubilnih proteina.  
Stepen herbivorije kod M. perennis bio je negativno povezan sa vrednostima SLA 
na oba staništa, što takođe može biti objašnjeno fenomenom kompenzatorne ishrane. 
Iako je češće zabeleženo da su listovi koji su tanji više oštećeni, u manjem broju 
istraživanja zabeleženo je da su čvršći listovi, sa manjim vrednostima SLA pod većim 
pritiskom herbivora (Lusk i sar., 2010; Bisigato i sar., 2015). Lusk i saradnici (2010) su 
istakli da se ishranom listovima sa višim vrednostima SLA, ostvaruje manja energetska 
dobit u odnosu na uloženu tokom konzumacije.  




ugljovodonični sekundarni metaboliti, kao što su fenoli i kondenzovani tanini, imaju 
značajnu ulogu u odbrani biljaka od širokog spektra herbivora (Carmona i sar., 2011). 
Shodno navedenom, bilo bi očekivano da povećani sadržaj kondenzovanih tanina kod 
biljaka na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti bude negativno povezan sa 
stepenom herbivorije. Najpre se smatralo da fenolna jedinjenja u velikim količinama 
sintetišu uglavnom drvenaste vrste (Feeny, 1976), dok zeljaste vrste produkuju 
uglavnom male količine toksičnih supstanci. Međutim, novija istraživanja su pokazala 
da postoje i zeljaste vrste sa relativno visokim koncentracijama fenolnih jedinjenja 
(Barbehenn i Constabel, 2011). Ovom studijom je pokazano da, iako se u listovima M. 
perennis nalazi relativno visoka količina fenola i tanina, ova jedinjenja nisu značajno 
uticala na stepen oštećenja listova. Navedeni rezultat je u skladu sa nalazima Magalhães 
i sar. (2012), Moctezuma i sar. (2014) i Bisigato i sar. (2015) koji takođe nisu utvrdili 
postojanje značajne korelacije između stepena herbivorije i sadržaja ukupnih fenola. U 
brojnim studijama na raznovrsnim model sistemima, dobijeni su oprečni rezultati o 
povezanosti sadržaja ukupnih fenola, a naročito kondenzovanih tanina, sa stepenom 
oštećenja (Muth i sar., 2009; Ballhorn i sar., 2011). Čak je zabeleženo da su kod nekih 
model sistema listovi sa većim sadržajem fenola (Mooney i Niesenbaum, 2012) i tanina 
(Barbehenn i Constabel 2011) bili više oštećeni.  
Skorašnjim istraživanjima o ulogama fenola i tanina u odbrani od herbivora 
pokazano je da mehanizam delovanja pomenutih sekundarnih metabolita, naročito 
tanina, ne uključuje striktno precipitaciju proteina i smanjenje nutritivne vrednosti hrane 
u crevnom traktu herbivora, kao što se ranije smatralo (Barbehenn i Constabel 2011). 
Naime, uspešna reakcija precipitacije zahteva niske vrednosti pH, dok digestivni trakt 
insekata predstavlja izuzetno baznu sredinu sa pH vrednostima višim od 9. Takođe, 
unutrašnja površina sistema za varenje fitofagnih insekata obložena je surfaktantima 
koji ih štite od negativnog uticaja tanina. Iz navedenih razloga, osporeno je mišljenje da 
se anti-herbivorna aktivnost kondenzovanih tanina zasniva isključivo na PPK i 
predložen je alternativni mehanizam delovanja. Naime, u baznim uslovima tanini 
podležu reakcijama oksidacije, kada nastaju produkti koji mogu imati snažno pro-
oksidativno i citotoksično dejstvo (Salminen i Karonen, 2011). Barbehenn i Constabel 
(2011) su skrenuli pažnju na činjenicu da je stepen oksidacije tanina proučavan na svega 




grupa tanina u biljnom tkivu kojim su se hranili herbivori. Autori su istakli da bi studije 
povezanosti između stepena herbivorije i sadržaja fenolnih jedinjenja trebalo da budu 
više usmerene ka identifikovanju konkretnih grupa fenola i njihovu relativnu 
zastupljenost u listovima biljaka.  
Meta-analizom Moles-a i sar. (2011) pokazano je da samo prisustvo pomenutih 
sekundarnih metabolita ne mora obavezno ukazivati na njihovu anti-herbivornu 
aktivnost, niti SM nužno moraju biti adekvatni prediktori stepena oštećenja listova. 
Navedene činjenice ističu potrebu za reevaluacijom uloge fenola i tanina u zaštiti biljaka 
od herbivora (Carmona i sar., 2011). Rezultati našeg istraživanja na višegodišnjoj 
zeljastoj vrsti govore u prilog ovoj pretpostavci, s obzirom da nismo utvrdili negativan 
uticaj sadržaja TPhC i TCT na stepen herbivoriije. Postoji mogućnost da kod šumskog 
prosinca ulogu u odbrani od herbivora ima alkaloid hermidin, koji je prisutan u 
nadzemnim delovima M. perennis (Lorenz i sar., 2010). Iako njegova funkcija nije 
dovoljno istražena, predpostavlja se da bi hermidin mogao imati anti-herbivornu 
aktivnost (Sanches-Vilas i Pannell, 2011). Osim anti-herbivorne aktivnosti, fenoli i 
tanini mogu učestvovati i u zaštiti biljaka od foto-oštećenja prilikom izlaganja većem 
intenzitetu svetlosti (Close i McArthur, 2002). U procesu fotosinteze biljke iskoriste 
najveći deo apsorbovane svetlosti, dok se višak energije neutralizuje aktivnošću 
ksantofila. Međutim, smatra se da nakon pomenute neutralizacije ipak preostaje između 
2 i 8% viška energije koji može da dovede do produkcije reaktivnih kiseoničnih 
jedinjenja čija aktivnost dovodi do oksidativnog stresa i foto-oštećenja. Close i 
McArthur (2002) su predložili hipotezu po kojoj fenolna jedinjenja svojom 
antioksidativnom aktivnošću mogu da smanje negativan uticaj visokog intenziteta 
svetlosti, što je istraživanje na žbunastoj vrsti prizemnog sprata šumskih ekosistema 
Lindera benzoin i potvrdilo (Mooney i Niesenbaum, 2012). Međutim, u našem 
istraživanju nije zabeležen značajno veći sadržaj fenolnih jedinjenja u „listovima 
sunca“, čime hipoteza o foto-protektivnoj ulozi fenola kod M. perennis nije potvrđena.  
Rezultati ovog istraživanja pokazali su da je na stepen herbivorije najviše uticala 
specifična lisna površina biljaka i to na oba staništa, dok je nutritivna vrednost listova 
uticala u manjoj meri. Za razliku od pomenutih osobina sadržaji sekundarnih metabolita 
nisu imali značajnog efekta na stepen herbivorije. Ovi rezultati se slažu sa rezultatima 




chilensis izloženih različitom svetlosnom intenzitetu, najviše utiču debljina i tvrdoća 
listova. Kao što je skorašnjom meta-analizom pokazano (Carmona i sar., 2011), postoji 
mogućnost da fizičke osobine i morfološke karakteristike biljaka u većoj meri posreduju 
u interakcijama biljaka sa herbivorima, nego što je to slučaj sa sekundarnim 
metabolitima. Rezultati našeg istraživanja su u skladu sa rezultatima Hakes i Cronin-a 
(2011) da sadržaji sekundarnih metabolita ne utiču u velikoj meri na rizik za napad od 
herbivora.  
 
Polno-specifične razlike u stepenu herbivorije i analiziranim osobinama biljaka u 
odnosu na svetlosne uslove na staništu 
Smatra se da polno-specifična herbivorija predstavlja jedan od selektivnih faktora 
koji je doveo do evolucije dvodomosti kod cvetnica (Ashman, 2002). Postojanje razlika 
između polova u stepenu herbivorije intenzivno je istraživano, međutim rezultati ovih 
studija su bili različiti i često suprotni.  
U ovom istraživanju, razlike u stepenu herbivorije među polovima M. perennis na 
staništima sa različitim svetlosnim uslovima pronađene su u 2016. godini na staništu 
izloženom punoj dnevnoj svetlosti, gde su muške biljke bile više oštećene. Veći stepen 
herbivorije kod muških biljaka zabeležen je i u studiji na vrsti iz istog roda, Mercurialis 
annua (Barrett i Hough, 2013), što je bilo objašnjeno prisustvom nižeg sadržaja 
defanzivnih SM kod muškog pola. Međutim, iako se smatralo da je muški pol najčešće 
pod većim pritiskom herbivora (Cornelissen i Stilling, 2005a), neka od istraživanja su 
pokazala da razlike između polova u stepenu oštećenja ne postoje (Espírito-Santo i sar. 
2012; Buckley i Avila-Sakar, 2013).  
Jedno od objašnjenja prisustva većeg stepena oštećenja kod muških biljaka 
zasniva se na pretpostavkama PVH hipoteze na osnovu koje krupnije, vitalnije muške 
biljke predstavljaju uočljiviji izvor hrane herbivorima (Cornelissen i Stilling, 2005a). 
Međutim, kod M. perennis generalno nisu zabeležene razlike među polovima u veličini 
biljaka na staništima sa kontrastnim svetlosnim uslovima u obe godine istraživanja. 
Takođe povezanost između visine biljaka i ukupne površine listova sa jedne strane i 
stepena herbivorije sa druge strane je bila slabo izražena. Dakle, naša istraživanja nisu 




veličini na stepen herbivorije.  
Smatra se da razlike između polova u veličini biljaka, nutritivnim vrednostima 
listova i nivoima odbrane predstavljaju posledice različitih obrazaca alokacije resursa 
(Fairbairn i sar., 2007). Ukoliko ženske biljke više ulažu u reprodukciju, usled 
postojanja uzajamnih ograničenja između stope rasta i reprodukcije, posedovaće manju 
biomasu, manje izdanke i listove u poređenju sa muškim biljkama, što će usloviti 
nastanak polnog dimorfizma u veličini (engl. sexual size dimorphism – SSD) (Barrett i 
Hough, 2013). Ovim istraživanjem utvrđeno je da ženske biljke M. perennis ulažu više 
u produkciju cvetova i plodova (Selaković i sar., 2017). Ranijim istraživanjima 
zabeležen je SSD u populacijama M. perennis na nižim nadmorskim visinama gde su 
muške biljke bile više (Cvetković i Jovanović, 2007; Jovanović, 2012; Vujić i sar., 
2016). Međutim, veličina razlika između polova u visini izdanaka je pokazivala 
tendenciju smanjivanja sa povećanjem nadmorske visine (Cvetković i Jovanović, 2007). 
Naše istraživanje potvrdilo je ovaj nalaz, s obzirom da na gornjoj visinskoj granici 
rasprostranjenja vrste M. perennis, gde je sprovođeno ovo ispitivanje, razlike u visini 
biljaka nisu zabeležene u obe godine istraživanja. Skorašnjim istraživanjima na Populus 
tremula je takođe utvrđeno da razlike između polova u visini opadaju sa porastom 
nadmorske visine (Strømme i sar., 2018). Tokom prve godine istraživanja nisu 
zabeležene značajne razlike među polovima u ukupnoj površini listova, dok su u 2016. 
godini ženske biljke posedovale statistički značajno veće vrednosti TLA na staništu pod 
vegetacijskom senkom. Iako se smatra da razlike u reproduktivnom ulaganju obično 
dovode do pojave SSD u populacijama dvodomih vrsta, ovakav obrazac razlika između 
polova nije uvek prisutan (Juvany i Munné-Bosch, 2015). U uslovima povećanog stresa 
na staništima sa velikom nadmorskom visinom, gde je kraća vegetacijska sezona i niža 
srednja godišnja temperatura, razlike među polovima u veličini biljaka kod M. perennis 
nisu bile izražene. Pretpostavlja se da pod delovanjem sredinskog stresa evolucija teče u 
pravcu smanjivanja interseksualnih razlika u alokaciji resursa u vegetativne strukture, 
što je i potvrđeno radovima Sakai i sar. (2006) i Labouche i Pannell (2016), koji su 
proučavali promene u obrascima SSD u odnosu na svetlosne uslove na staništu i duž 
gradijenata nadmorske visine.  
Međutim, istraživanjima na M. perennis tokom 2016. godine je pokazano da su 




površinu listova, dok su na oba staništa listovi ženskih biljaka bili širi, sa većom lisnom 
površinom i dužim centralnim nervom. Ovaj rezultat je u saglasnosti sa nalazima na 
Spondias purpurea, vrste kod koje je takođe utvrđeno da ženski pol, koji ima veću 
reproduktivnu alokaciju, ulaže više u biomasu (Maldonado-López i sar., 2014). 
Razlike između polova u reproduktivnoj alokaciji mogu uticati na pojavu ne samo 
razlika u veličini već i razlika u nutritivnim i defanzivnim osobinama listova. Smatra se 
da pol koji poseduje manju biomasu i niže stope rasta poseduje više nivoe biohemijske 
odbrane od herbivora i/ili tkiva niže nutritivne vrednosti (Cornelissen i Stilling, 2005a). 
Pokazano je da listovi ženskih biljaka kod vrste alpske vrbe Salix glauca, naročito u 
stresnim uslovima spoljašnje sredine, imaju manji sadržaj vode (Dudley i Galen, 2007). 
Suprotno navedenom, kod ženskih biljaka Spondias purpurea zabeležen je veći sadržaj 
vode i istovremeno veći stepen oštećenja izazvanog aktivnošću herbivora (Maldonado-
López i sar., 2014). U našem istraživanju, sadržaj vode nije se razlikovao između polova 
ni na jednom od posmatranih staništa. Do sličnih rezultata su došli i Oñate i saradnici 
(2011), koji su pokazali da muške i ženske biljke vrste Urtica dioica imaju približno isti 
sadržaj vode, kako u uslovima stresa, tako i pod optimalnim uslovima sredine. 
Polovi se takođe razlikuju i po tipu jedinjenja koja se ulažu u reprodukciju. Kod 
anemofilnih dvodomih vrsta, produkcija velike količine polena kod muških biljaka 
zahteva značajno ulaganje azota u reproduktivne strukture, dok ženske biljke alociraju 
više ugljovodoničnih metabolita u formiranje semena i plodova (Juvany i Munné-
Bosch, 2015). Sadržaj azota u listovima usko je povezan sa sadržajem ukupnih 
hidrosolubilnih proteina, koji može doprineti povećanom riziku za napad herbivora 
(Ballhorn i sar., 2011). Kod M. perennis sadržaj ukupnih solubilnih proteina se 
razlikovao između polova, pri čemu su ženske biljke posedovale više vrednosti osobine. 
Sličan rezultat zabeležen je i kod Salix repens (Ruuhola i sar., 2013) i Rhamnus alpinus 
(Bañuelos i Obeso, 2004). Ovakav obrazac razlika između polova u TSPC je moguće 
objasniti vremenskom dinamikom ulaganja u reprodukciju (Wright i Dorken, 2014). 
Naime, produkcija polena kod muških biljaka se završava pre nego što ženske biljke 
otpočnu formiranje semena i plodova (Harris i Pannell, 2008), te je tokom tog vremena 
azot iz listova preusmeren u reproduktivne strukture muških biljaka. Nakon završetka 
oprašivanja, ženske biljke nastavljaju da ulažu resurse u formiranje plodova (Sanchez-




svetlosnim uslovima tokom reproduktivne faze, kada je disperzija polena bila okončana 
a kod ženskih biljaka otpočelo je formiranje plodova. Shodno pretpostavkama o uticaju 
vremenske dinamike ulaganja u reprodukciju, muške biljke M. perennis u trenutku 
uzorkovanja posedovale su manje sadržaje proteina, što je u saglasnosti sa prethodnim 
nalazima na vrsti iz istog roda M. annua (Harris i Pannell, 2008; Sanchez-Vilas i Panell, 
2011). 
Dobijene razlike među polovima u stepenu herbivorije na staništu izloženom 
punoj dnevnoj svetlosti u 2016. godini, mogu biti objašnjene razlikama u nivoima 
odbrane kod muških i ženskih biljaka. Naime, smatra se da onaj pol koji više ulaže u 
reprodukciju, usled uzajamnih ograničenja, više ulaže u odbranu (Obeso, 2002). Iako u 
slučaju M. perennis nismo pronašli razlike između polova u specifičnoj lisnoj površini, 
odnosno tvrdoći listova, zabeležene su razlike u sadržajima ukupnih fenola i 
kondenzovanih tanina.  
Rezultati istraživanja na drvenastoj vrsti Acer negundo su pokazali da postoje 
razlike između polova u vrednostima SLA, pri čemu su muške biljke, čiji su listovi bili 
tanji, više oštećene (Jing i Coley, 1990). Međutim, zabeleženi su slučajevi da ženske 
biljke imaju tanje listove sa višim vrednostima SLA, npr.  kod žbunaste vrste 
Hippophae rhamnoides (Li i sar., 2007). Naši rezultati su u skladu sa rezultatima na 
višegodišnjoj zeljastoj vrsti Honckenya peploides (Sanchez-Vilas i Retuerto, 2009) i na 
dvodomim drvensatim vrstama Juniperus communis i Taxus baccata (Novak-Dyjeta i 
sar., 2017) kod kojih nisu pronađene razlike među polovaima u vrednostima SLA. Iako 
se polovi M. perennis nisu razlikovali u nivoima fizičke rezistencije, zabeleženo je da su 
ženske biljke generalno posedovale veći sadržaj ukupnih fenola i kondenzovanih tanina. 
Sličan obrazac variranja sadržaja defanzivnih sekundarnih metabolita između polova 
zabeležen je kod nekoliko vrsta palmi (Cepeda-Cornejo i Dirzo, 2010), kao i kod 
drvenastih vrsta Pistacia chinensis (Zhang i sar., 2016) i Populus tremula (Strømme i 
sar., 2018). Ovaj rezultat je u skladu sa pretpostavkom da pol koji više ulaže u 






5.2. Uticaj ontogenetskog stadijuma 
 
Uticaj ontogenetskog stadijuma na stepen herbivorije i analizirane osobine biljaka  
Tokom životnog ciklusa biljke su u različitim ontogenetskim stadijumima izložene 
različitim nivoima rizika za napad herbivora (Wiggins i sar., 2016). U nekim 
slučajevima stepen herbivorije može da bude viši tokom ranijih ontogenetskih 
stadijuma, usled smanjene fizičke rezistencije i veće nutritivne vrednosti listova 
(Oliveira i sar., 2012; Fei i sar., 2017). Međutim, kod nekih model sistema stepen 
herbivorije može da bude viši tokom kasnijih ontogenetskih stadijuma, kada su biljke 
krupnije, uočljivije herbivorima i kada poseduju niže nivoe hemijske odbrane (Santos i 
Fernandes, 2010; Moreira i sar., 2017). Tokom vremena menjaju se obrasci alokacije 
resursa u osnovne životne funkcije, zbog čega se u različitim fazama razvića biljaka 
nutritivna vrednost tkiva i nivoi odbrane menjaju (Boege i Marquis, 2005). Tokom 
proučavanja dinamike ontogenetskih promena u nivoima odbrane biljaka opisana su dva 
opšta, međusobno suprotna obrasca (Barton i Koricheva, 2010). Odbrambeni kapaciteti 
biljaka tokom razvića mogu da rastu, što je u skladu sa pretpostavkama hipoteze rasta i 
diferencijacije (Hoque i Avila-Sakar, 2015), ili da opadaju, kao što predviđa hipoteza 
optimalne odbrane (Godschalx i sar., 2016; Ishizaki i sar., 2016). U nekim od studija 
pokazano je da se kod istog model sistema ontogenetske promene u vrednostima 
pojedinih osobina menjaju u skladu sa pretpostavkama GDBH hipoteze, dok se 
vrednosti ostalih defanzivnih karakteristika menjaju prema premisama ODH hipoteze 
(Heath i sar., 2014; Ochoa-López i sar., 2015).  
Kako bi istražili ontogenetske promene u veličini biljaka, nutritivnim i 
defanzivnim osobinama listova kod M. perennis upoređivane su vrednosti navedenih 
karakteristika između reproduktivne i post-reproduktivne faze. Biljke M. perennis u 
post-reproduktivnoj fazi bile su više oštećene, a njihovi listovi su imali nižu nutritivnu 
vrednost (manji sadržaj LWC, TSPC, TNCC) i manji sadržaj defanzivnih SM (TPhC i 
TCT). Takođe, biljke između ispitivanih ontogenetskih stadijuma se nisu međusobno 
razlikovale u veličini (H, TLA) niti u vrednostima (SLA), što je u skladu sa prethodnim 
navodima da kod M. perennis nakon potpunog zatvaranja vegetacijskog sklopa ne 




bilo očekivano da se vrednosti SLA menjaju tokom sezone, jer listovi tokom vremena 
postaju čvršći (Lusk i sar., 2010), u našem istraživanju vremenski razmak između dva 
uzorkovanja bio je previše kratak da bi se registrovala značajna promena u specifičnoj 
lisnoj površini. Zaključeno je da su više vrednosti LAR kod biljaka u post-
reproduktivnoj fazi  rezultat kumulativnog oštećenja. 
Sa druge strane, kod M. perennis listovi biljaka u post-reproduktivnoj fazi su 
posedovali značajno manje ukupnih nestrukturnih ugljenih hidrata i solubilnih proteina 
zbog čega su bili lošiji izvor hrane. Smanjenje sadržaja TNCC i TSPC nakon 
reprodukcije obično je posledica alokacije ugljenika i azota iz listova u semena i 
plodove (Schulz i sar., 2013). Do sličnog rezultata došli su i Fei i sar. (2017) koji su 
pokazali da kod zeljaste vrste Sinapis arvensis biljke koje se nalaze u reproduktivnoj 
fazi poseduju listove čiji su sadržaji šećera i amino kiselina viši u odnosu na listove 
biljaka u post-reproduktivnoj fazi. Kod višegodišnjih biljaka transport metabolita iz 
listova u druge organe se odvija pri kraju vegetacijske sezone (Orians i sar., 2011). 
Međutim, uzorkovanje biljaka M. perennis koje su korišćene u ovom istraživanju 
obavljeno je krajem maja i početkom juna, tako da zabeleženo smanjenje sadržaja 
TNCC i TSPC verovatno nije posledica fenoloških procesa. Smatra se da napadi 
herbivora takođe mogu da utiču na obrasce alokacije resursa iz listova u druge organe. 
Naime, u uslovima povećanog pritiska od strane herbivora, produkti fotosinteze se 
transportuju iz listova u druge organe (Orians i sar., 2011), što može biti deo defanzivne 
strategije biljaka, s obzirom na to da se smanjenjem nutritivne vrednosti listova može 
smanjiti verovatnoća napada herbivora (Schultz i sar., 2013). 
Naši rezultati nisu u skladu sa modelom Boege i Marquis (2005) prema kome su 
kod višegodišnjih vrsta, prisutni visoki nivoi odbrane nakon završetka reprodukcije. 
Kod M. perennis sadržaj defanzivnih sekundarnih metabolita (ukupnih fenola i 
kondenzovanih tanina) bio je niži u listovima biljaka u post-reproduktivnoj fazi, što je u 
skladu sa pretpostavkama modela Boege i Marquis (2005) koji se odnosi na 
jednogodišnje vrste. Skorijom meta-analizom pokazano je da kod zeljastih vrsta zaista 
postoji opšta tendencija smanjivanja nivoa odbrane tokom adultnog stadijuma razvića 
(Barton i Koricheva, 2010). Rezultati našeg istraživanja su u saglasnosti sa zaključkom 
do kog je došao Massad (2013), da su zeljaste vrste biljaka u fazi cvetanja i 




studijama na drugim životnim formama (Lawrence i sar., 2003; Boege, 2005; Goodger i 
sar., 2013; Karolewski i sar., 2013; Zhang i sar., 2016) zabeleženo je da se obrasci 
ulaganja u sintezu odbrambenih jedinjenja menjaju u toku ontogenije u skladu sa 
pretpostavkama hipoteze optimalne odbrane, što naši nalazi podržavaju. Smatra se da 
oštećenje listova tokom ranijih ontogenetskih stadijuma značajno utiče na smanjenje 
fitnesa biljaka, pa bi bilo očekivano da nivoi odbrane budu viši tokom mlađih 
ontogenetskih stadijuma. Skorašnjom meta-analizom potvrđeno je da se nivo 
defanzivnih jedinjenja u listovima smanjuje tokom strenja (McCall i Fordyce, 2010), 
naročito kada su u pitanju sadržaj ukupnih fenola i kondenzovanih tanina (Brunt i sar., 
2006; Boege i Marquis, 2006; Bixenmann i sar., 2013).  
 
Uticaj veličine biljaka, nutritivnih i defanzivnih osobina listova na stepen herbivorije u 
različitim ontogenetskim stadijumima 
U našem istraživanju, različite osobine biljaka su uticale na stepen herbivorije u 
različitim  ontogenetskim stadijumima. U reproduktivnom stadijumu nivo oštećenja je 
značajno bio povezan samo sa sadržajem ukupnih nestrukturnih ugljenih hidrata, dok su 
u post-reproduktivnoj fazi na LAR uticale osobine veličine biljaka i sadržaj 
kondenzovanih tanina.  
Listovi biljaka M. perennis u reproduktivnoj fazi sa nižim sadržajem ukupnih 
nestrukturnih ugljenih hidrata bili su više oštećeni. Kao što je već navedeno, ovakav 
obrazac korelacija između stepena herbivorije i nutritivne vrednosti listova može biti 
objašnjen kompenzatornim konzumiranjem veće količine tkiva lošijeg kvaliteta 
(Cornelisen i Stiling, 2005; Lusk i sar., 2010). Osim sadržaja ugljenih hidrata, smatra se 
da sadržaj azota i vode u listovima takođe može da utiče na stepen herbivorije (White, 
2008; Agrawal i Weber, 2015). Međutim, kod M. perennis sadržaj vode i ukupnih 
solubilnih proteina nisu bili povezani sa stepenom herbivorije. Odsustvo efekta LWC i 
TSPC na stepen oštećenja listova ukazuje na činjenicu da herbivori ne konzumiraju 
veliku količinu tkiva sa višim sadržajem proteina, već prilagođavaju svoju ishranu 
putem izbalansiranog unosa ugljenih hidrata i azota (Raubenheimer i sar., 2009). 
U našem istraživanju sadržaj sekundarnih metabolita u listovima M. perennis 




kondenzovanih tanina u listovima M. perennis bio je negativno povezan sa stepenom 
oštećenja listova. Postojanje negativnih korelacija između stepena herbivorije i sadržaja 
kondenzovanih tanina zabeležene su kod mnogih vrsta (Salminen i Karonen, 2011). 
Iako su kod M. perennis tokom reproduktivne faze vrednosti TCT bile više u odnosu na 
post-reproduktivnu, nije utvrđeno postojanje povezanosti između TCT i stepena 
herbivorije. Jedno od objašnjenja opisanih obrazaca povezanosti TCT i stepena 
herbivorije tokom dva ispitivana ontogenetska stadijuma može biti vezano za sastav 
zajednica herbivora. Postoji mogućnost da su ranije tokom sezone na staništu više 
prisutni herbivori specijalisti na koje sadržaj kondenzovanih tanina ima slab efekat, dok 
se kasnije sastav zajednice menja tako da su na starijim biljkama brojniji herbivori 
generalisti (Ochoa-López et al., 2015) na koje TCT može imati veći uticaj. Međutim, 
Joern i saradnici (2012) su pokazali da je uočeni  sastav zajednica herbivora u većoj 
meri povezan sa biomasom biljaka nego sa  njihovim nutritivnim i defanzivnim 
osobinama.  
Kod M. perennis u post-reproduktivnoj fazi zabeležen je pozitivan odnos između 
veličine biljaka (visine i ukupne površine listova) i stepena herbivorije, što je u 
saglasnosti sa pretpostavkama PVH hipoteze (Price, 1991) i rezultatima dobijenim na 
drugim model sistemima (Santos et al., 2010; Santos and Fernandes, 2013; Espírito-
Santo et al., 2012). Međutim, u našem istraživanju nije utvrđeno postojanje značajnog 
odnosa između stepena herbivorije i veličine biljaka u reproduktivnoj fazi. Kod 
Anacardium occidentale zabeležena je pozitivna korelacija između veličine biljaka i 
listova, i stepena herbivorije samo kod adultnih stadijuma u razviću, dok kod mlađih 
ontogenetskih faza ovaj odnos nije uočen (Santos i Fernandes, 2010). Autori su kao 
objašnjenje opisanog obrasca korelacija između stepena herbivorije i veličine biljaka u 
različitim ontogenetskim stadijumima ponudili jednu od pretpostavki PVH hipoteze. 
Naime, tokom ontogenije menja se i veličina biljaka, pri čemu starije i krupnije biljke 
vremenom postaju uočljiviji izbor hrane herbivorima. Međutim, veličina biljaka M. 
perennis se nije razlikovala između reproduktivne i post-reproduktivne faze, tako da 
navedeno objašnjenje nije moguće primeniti na M. perennis. Postoji mogućnost da 
tokom trajanja reproduktivne faze, na interakcije sa herbivorima utiču osobine 
nutritivnog kvaliteta listova (ukupnim sadržajem nestrukturnih ugljenih hidrata), dok 





Polno-specifične razlike u stepenu herbivorije i analiziranim osobinama biljaka u 
zavisnosti od ontogenetskog stadijuma 
Obrasci polnog dimorfizma u stepenu herbivorije i ispitivanim osobinama biljaka 
i listova razlikovali se se između biljaka u reproduktivnoj i post-reproduktivnoj fazi. U 
reproduktivnoj fazi nutritivni kvalitet listova (TSPC) i sadržaj defanzivnih jedinjenja 
(TPhC) značajno su se razlikovali između polova, dok interseksualne razlike u stepenu 
oštećenja nisu uočene. Nasuprot tome, u post-reproduktivnoj fazi polovi su se nalazili 
pod različitim pritiscima herbivora pri čemu je ukupna površina listova bila jedina 
osobina u kojoj je bio prisutan polni dimorfizam. 
Kao što je več istaknuto, češće su zabeleženi slučajevi u kojima su muške biljke 
bile više oštećene aktivnošću herbivora (Cornelissen i Stiling, 2005a), međutim, iako 
ređe, kod nekih model sistema ženske biljke su zbog veće nutritivne vrenosti i/ili nižih 
defanzivnih nivoa bile pod višim pritiskom herbivora (Petterson i sar., 2009; Kabir i 
sar., 2014; Maldonado-López i sar., 2014). Listovi ženskih biljaka M. perennis u post-
reproduktivnom stadijumu su bili više oštećeni, međutim u ovoj fazi nisu zabeležene  
razlike među polovima u nutritivnim i defanzivnim osobinama listova. Postoji 
mogućnost da je koncentracija nekih drugih defanzivnih SM, koji nisu bili ispitivani u 
ovom istraživanju (npr. alkaloida), bila niža u listovima ženskih biljaka, što je moglo da 
utiče na povećan stepen herbivorije kod ženskog pola. Iako se smatra da je, usled 
postojanja uzajamnih ograničenja, ženski pol obično bolje zaštićen od napada herbivora, 
jer poseduje veće sadržaje defanzivnih jedinjenja, u nekim od istraživanja zabeleženo je 
i suprotno. Tako su npr. Bañuelos i sar. (2004) pokazali da je sadržaj antrakinona kao 
defanzivnog SM u listovima muških biljaka Rhamnus alpinus bio značajno viši. 
Smatra se da, kod dvodomih vrsta biljaka, pol koji više resursa ulaže u proces 
reprodukcije ima smanjenu stopu rasta, odnosno manju biomasu (Obeso, 2002). Kod M. 
perennis je u post-reproduktivnoj fazi utvrđeno prisustvo polnog dimorfizma u ukupnoj 
površini listova kada su ženske biljke posedovale manji TLA, međutim u reproduktivnoj 
fazi ove razlike nisu zabeležene. Postoji mogućnost da kod ženskih biljaka dolazi do 
redukcije stope rasta usled nižeg sadržaja proteina, odnosno nižeg fotosintetskog 
kapaciteta, tokom ranijih ontogenetskih stadijuma (Obeso, 2002; Obeso i Retuerto, 




ženskih biljaka u post-reproduktivnoj fazi, sto je i zabeleženo kod M. perennis. 
Višegodišnja istraživanja na vrsti Rumex hastatulus su takođe pokazala da se obrasci 
polnog dimorfizma u osobinama veličine biljaka takođe mogu menjati tokom vremena 
(Teitel i sar., 2016). Autori su promene u razlikama između polova u visini povezali sa 
vremenskom dinamikom ulaganja u reprodukciju i biomasu (Pickup i Barrett, 2012). 
Sveobuhvatnija skorašnja istraživanja na ovom model sistemu su pokazala da se 
promene u obrascima SSD tokom razvića manifestuju ne samo u visini, već i u ukupnoj 
biomasi biljaka. Naime, tokom reprodukcije resursi su usmereni u produkciju polena, 
semena i plodova, dok se manje energije i metabolita alocira u vegetativni rast. Kod 
vrsta koje se oprašuju vetrom, cvetanje muških biljaka se odvija ranije u toku sezone. 
Tokom cvetanja alokacija resursa u nadzemni vegetativni rast je smanjena, tako da 
tokom pojavljivanja prvih cvetova nisu uočljive razlike između polova u nadzemnoj 
biomasi. Međutim, kasnije u toku sezone ženske biljke nastavljaju da ulažu resurse u 
formiranje semena i plodova, pri čemu se manje alocira u rast vegetativnih organa. 
Opisanim razlikama u  dinamici ulaganja u reprodukciju moguće je objasniti i 
zabeležene promene u obrascima polnog dimorfizma u veličini kod M. perennis. Ženske 
biljke usled dugotrajnijeg i većeg ulaganja u reprodukciju verovatno imaju smanjenu 
stopu rasta tokom reproduktivne faze, što bi dovelo do manifestovanja razlika između 
polova u TLA tek kasnije u toku sezone.  
U ovom istraživanju nije ustanovljeno postojanje statistički značajnih razlika 
među polovima u sadržaju ukupnih nestrukturnih ugljenih hidrata ni u jednom od 
ispitivanih ontogenetskih stadijuma. S obzirom da biljke tokom reprodukcije ulažu veću 
količinu ugljovodoničnih jedinjenja u formiranje semena i plodova, bilo bi očekivano da 
će alokacija pomenutih metabolita iz listova u reproduktivne strukture dovesti do pojave 
polnog dimorfizma u sadržaju TNCC. Međutim, opisani obrazac nije zabeležen kod M. 
perennis. Slični rezultati su zabeleženi na drugim model sistemima (DeSoto i sar., 2016; 
Novak-Dyjeta i sar., 2017). Ovi autori su nepostojanje razlika između polova u TNCC 
objasnili višim stopama razmene gasova i fotosinteze kod ženskih biljaka kojim ovaj pol 
nadomešćuje veće potrebe za ugljovodoničnim jedinjenjima.  
Pokazano da ženske biljke M. perennis više ulažu u formiranje reproduktivnih 
struktura i da poseduju veći sadržaj ukupnih fenola kao defanzivnih jedinjenja u 




drugih dvodomih vrsta (Cepeda-Cornejo i Dirzo, 2010; Zhang i sar., 2016). Međutim, 
polni dimorfizam u sadržaju kondenzovanih tanina nije zabeležen ni u jednom od 
ispitivanih ontogenetskih stadijuma kod M. perennis, što je u skladu sa rezultatima 
dobijenim istraživanjima na Populus tremula (Robinson i sar., 2014). 
Listovi muških biljaka M. perennis u reproduktivnoj fazi imali su veći sadržaj 
ukupnih solubilnih proteina u odnosu na ženske biljke, dok je kod druge vrste istog 
roda, M. annua, dobijen obrnut obrazac razlika (Sanchez-Vilas i Panell, 2011). Postoji 
mogućnost da je azot iz listova ženskih biljaka M. perennis u trenutku uzorkovanja bio 
alociran u formiranje plodova. Istraživanjima na Rhamnus alpines je pokazano da listovi 
ženskih biljaka tokom obrazovanja plodova imaju niži sadržaj azota u listovima u 
odnosu na muške biljke (Bañuelos i Obeso, 2004). Slično navedenom skorašnja studija 
na zeljastoj, višegodišnjoj vrsti Honckenya peploides je pokazala da ženske biljke 
tokom čitave sezone, a naročito tokom trajanja reproduktivne faze, alociraju veće 
količine azota u reproduktivne strukture u odnosu na muške biljke (Retuerto i sar. 
2017). Moguće je da se azot iz listova koristi za sintezu azotom bogatih defanzivnih 
jedinjenja kao što su alkaloidi koji su prisutni u nadzemnim delovima M. perennis 
(Lorenz i sar., 2010). 
Međutim, u post-reproduktivnoj fazi razlike između polova u sadržaju solubilnih 
proteina i ukupnih fenola nisu zabeležene. Sličan rezultat dobijen je u eksperimentalnoj 
studiji na vrsti iz istog roda M. annua. Naime, kod M. annua uočene su razlike u 
sadržaju azota ranije u toku sezone, dok su tokom kasnijih faza u razviću ove razlike 
nestale, verovatno usled ograničenih resursa u eksperimentalnim uslovima (Sanchez-
Vilas i Panell, 2011). Međutim, u slučaju M. perennis, biljke su sakupljane iz prirode, te 
odsustvo razlika između polova u sadržaju solubilnih proteina tokom post-
reproduktivne faze verovatno ne predstavlja posledicu ograničenosti resursa u 
pomenutoj fazi. Obimna istraživanja na Populus trichocarpa i Populus balsamifera koja 
su uključivala 34 vegetativne osobine biljaka, su ukazala na odsustvo polnog 
dimorfizma u strukturama koje ne učestvuju direktno u procesu reprodukcije (McKown, 
i sar., 2017). Dakle, postoji mogućnost da se nakon završetka procesa reprodukcije, 
kada dolazi do promena u obrascima alokacije resursa, sadržaji metabolita u listovima 
muških i ženskih biljaka M. perennis izjednačavaju.  




intenzivno proučavan fenomen (Barett i Hough, 2013). Međutim, znatno ređe je 
istraživano na koji se način obrasci polnog dimorfizma mogu menjati u zavisnosti od 
ontogenetskog stadijuma biljaka (Teitel i sar., 2016; Retuerto i sar. (2017)). Polni 
dimorfizam u vegetativnim osobinama predstavlja posledicu postojanja razlika u 
obrascima reproduktivne alokacije (Obeso, 2002). Međutim, tokom razvića polovi 
alociraju različite tipove metabolita u reproduktivne strukture. Posledično, obrasci 
polnog dimorfizma u različitim tipovima jedinjenja se mogu menjati tokom ontogenije 
(Teitel i sar., 2016). Retuerto i saradnici (2017) su istakli da je prilikom proučavanja 
obrazaca polnog dimorfizma od izuzetne važnosti u obzir uzeti i vremensku dimenziju, 
odnosno ontogenetski stadijum u kom se proučavane biljke nalaze, što je naše 
istraživanje na šumskom prosincu i potvrdilo.  
 
5.3. Uticaj svetlosnih uslova na staništu na fluktuirajuću asimetriju kao pokazatelj 
razvojne nestabilnosti 
Iako je uticaj različitih faktora stresa na nivoe fluktuirajuće asimetrije, kao 
indikatora razvojne nestabilnosti, intenzivno proučavan, uticaj suboptimalnih uslova 
svetlosti na FA biljnih organa je do skoro bio slabo istražen (Miljković, 2012; Venácio i 
sar, 2016; Moura i sar., 2017). Pokazano je da razvojnu nestabilnost listova može da 
prouzrokuje kako smanjen (Puerta-Piñero i sar., 2008; Freeman i sar., 2003) tako i 
povećan intenzitet svetlosti (Alves-Silva i Del-Claro, 2013). Međutim, zabeleženi su i 
slučajevi u kojima svetlosni uslovi nisu uticali na razvojnu nestabilnost listova. Tako su 
npr. Sander i Mattheis (2017) studijom na zeljastoj višegodišnjoj biljci Silene vulgaris 
pokazali da eksperimentalna manipulacija intenziteta svetlosti ne dovodi do značajnih 
promena u vrednostima fluktuirajuće asimetrije listova. 
U našem istraživanju svetlosni uslovi staništa nisu u velikoj meri uticali na nivoe 
fluktuirajuće asimetrije M. perennis što je u skladu sa zaključkom Sander-a i Mattheis-a 
(2017) da stresni uslovi ne moraju nužno prouzrokovati promene u nivoima 
fluktuirajuće asimetrije. Venácio i sar. (2016) su skrenuli pažnju na to da bi, prilikom 
proučavanja efekata stresa na razvojnu nestabilnost listova, trebalo imati u vidu i koja su 
staništa optimalna za konkretnu biljnu vrstu.  




razvojne nestabilnosti listova kod vrste M. perennis koja je tipična skiofita. Međutim, 
naši rezultati nisu potvrdili postojanje značajnog uticaja visokog intenziteta svetlosti na 
vrednosti FA. Osim za vrednosti FAPL i kompozitnog indeksa FAIND koje su se 
statistički značajno razlikovali između ispitivanih staništa kontrasnog svetlosnog 
inteziteta. Vrednosti pomenutih indeksa FA su bile više na staništu izloženom punoj 
dnevnoj svetlosti u odnosu na stanište sa vegetacijskom senkom. Dobijeni rezultatise 
podudaraju sa studijama koje pokazuju da negativan uticaj raznovrsnih sredinskih 
faktora ne mora nužno uticati na razvojnu nestabilnost listova biljaka (Graham i sar., 
2010; Zverev i sar., 2018). 
Skorašnjim istraživanjima utvrđeno je postojanje slabog efekta sredinskog stresa 
na FA, čak i kada su biljake izlagane snažnom stresu u eksperimentalnim uslovima 
(Costa i sar., 2013; Wadhwa i sar., 2017; Zverev i sar., 2018). Slab efekat stresa na FA 
može biti objašnjen adaptiranjem biljaka na dugoročno izlaganje određenom tipu stresa 
(Anne i sar., 1998). Međutim, ukoliko sredinski stres ne utiče značajno na smanjenje 
fitnesa biljaka, onda se njegov negativan uticaj ne mora odraziti ni na nivoe FA (Beasley 
i sar., 2013). Slab efekat svetlosnih uslova na vrednosti FA indeksa, može biti objašnjen 
i činjenicom da je razviće listova iz istog nodusa međusobno manje zavisno u odnosu na 
razviće leve i desne polovine istog lista (Sandner i Mattheis, 2017).  
Smatra se da je prilikom proučavanja razvojne nestabilnosti adekvatnije 
koričćenje kompozitnih indeksa fluktuirajuće asimetrije, nego indeksa izračunatih na 
osnovu vrednosti pojedinačnih osobina (Dongen, 2006; Miljković, 2012). Istovremenim 
ispitivanjem većeg broja osobina i izračunavanjem višekomponentnih indeksa FA 
povećava se verovatnoća za utvrđivanje efekata stresa  na razvojnu nestabilnostost 
organa ili individue (Leung i sar., 2000). Rezultati na M. perennis su u skladu sa ovom 
tvrdnjom s obzirom na to da su svetlosni uslovi na staništu značajno uticali na vrednosti 
kompozitnog indeksa FAIND, dok je efekat svetlosnih uslova na indekse fluktuirajuće 
asimetrije pojedinačnih osobina bio slabije izražen. Biljke na staništu izloženom punoj 
dnevnoj svetlosti posedovale su više vrednosti FAIND čime je potvrđena inicijalna 
hipoteza o većoj razvojnoj nestabilnosti na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti 
koje je stresno za skiofitu kao što je Mercurialis perennis. Slični rezultati, tj. veće 
vrednosti višekomponentnog indeksa FA na stresnijem staništu, dobijeni su i kod 




Pokazano je u nekim slučajevima da čak i visok intenzitet stresa, koji može da 
prouzrokuje smanjenje biomase biljke za 60%, ne mora imati značajan efekat na 
vrednosti FA (Sandner i Mattheis, 2017). U našem istraživanju, biljke na staništu 
izloženom punoj dnevnoj svetlosti imale su manju visinu izdanaka i manju ukupnu 
površinu listova, čime je pokazano da visok intenzitet svetlosti zaista predstavlja faktor 
stresa za biljke M. perennis. 
Tokom razvića lisne ploče dolazi do njenog prilagođavanja na uslove spoljašnje 
sredine, usled čega se može očekivati da se vrednosti FA održavaju na relativno niskom 
nivou. Pokazano je da se simetričnost listova može povećavati tokom vegetacijske 
sezone (Freeman i sar., 2003), pa je moguće da se sa starenjem listova nivoi FA 
smanjuju. Postoji mogućnost da iz navedenih razloga kod M. perennis nije pronađen jak 
efekat svetlosnih uslova na nivoe FA. Sa druge strane, postojanje razlika u FA 
vrednostima dužine drške i nepostojanje razlika u nivoima FA ostalih ispitivanih 
osobina listova između staništa izloženih različitim svetlosnim uslovima, može biti 
objašnjeno činjenicom da su osobine listova u različitoj meri osetljive na uticaj 
sredinskog stresa (Ivanov i sar., 2015).  
 
Odnos između fluktuirajuće asimetrije i stepena herbivorije pod različitim svetlosnim 
uslovima staništa  
Indeksi fluktuirajuće asimetrije se obično smatraju dobrim indikatorima nivoa 
sredinskog stresa, a ujedno i razvojne nestabilnosti (Graham, 2010). Ukoliko biljke 
izložene stresu predstavljaju kvalitetniji izvor hrane herbivorima (Cornelissen i Stiling, 
2005b), bilo bi očekivano da su biljke sa višim nivoima FA pod većim pritiskom 
herbivora (Lempa i sar., 2000). Osnovna hipoteza u ovom istraživanju je bila da se 
biljke M. perennis na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti nalaze pod većim 
stresom i da poseduju više vrednosti FA indeksa. Prema pretpostavkama PSH hipoteze, 
biljke sa pomenutog staništa nalazile bi se pod većim pritiskom herbivora. Na staništu 
izloženom punoj dnevnoj svetlosti listovi M. perennis su bili više oštećeni aktivnošću 
herbivora, pri čemu su su neki od merenih indeksa FA bili viši (FAPL i FAIND). Kod 
muških biljaka FABSA (na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti) i FAMVL (na 




herbivorije, međutim indeks korelacija bio nizak. Osim navedenih, nije ustanovljeno 
prisustvo značajnih korelacija između ostalih FA indeksa i stepena herbivorije. 
Odnos između razvojne nestabilnosti kvantifikovane indeksima flutuirajuće 
asimetrije i stepena herbivorije je intenzivno proučavan, međutim dobijeni su oprečni 
rezultati (Cornelissen i Stiling, 2011). Neke od studija pokazale su postojanje pozitivnog 
odnosa između FA i stepena herbivorije (Cuevas – Reyes i sar., 2011; Cornelissen i 
Stiling, 2011; Ribeiro i sar., 2013; Santos i sar., 2013; Cuevas – Reyes i sar., 2013; 
Fernandes i sar., 2016), dok u slučaju nekih model sistema pomenute korelacije nisu 
zabeležene (Auslander i sar., 2003; Hagen i sar., 2008; Costa i sar., 2013). Rezultati 
našeg istraživanja su u saglasnosti sa rezultatima istraživanja na vrstama Rhamnus 
alpinus (Bañuelos i sar., 2004) i Coccoloba cereifera (Telhado i sar., 2010) u kojima 
nije utvrđeno prisustvo značajnog odnosa između FA i stepena herbivorije.  
Bitno je naglasiti da je pozitivna korelacija između vrednosti FA indeksa i stepena 
herbivorije najčešće zabeležena kod biljnih vrsta kojima se herbivori endogeno hrane 
(npr. insekti koji formiraju gale) (Cornelissen i Stiling, 2011). Smatra se da listovi 
biljaka koje su izložene stresu poseduju veće količine azota i manje saržaje defanzivnih 
sekundarnih metabolita (Lempa i sar., 2000). U slučaju biljnih vrsta kojima se herbivori 
hrane egzogeno (npr. insekti koji konzumiraju lisnu ploču), moguće je da nivoi FA nisu 
pouzdan indikator nutritivne vrednosti i sadržaja defanzivnih jedinjenja u listovima. 
Meta-analizom je pokazano da određene grupe herbivora izbegavaju biljke koje su 
izložene stresu, iako su one zaista povoljniji izvor hrane, jer povišen sadržaj azota u 
njihovim listovima može biti praćen smanjenjim sadržajem vode, čime je insektima 
otežan pristup azotu (Huberty i Denno, 2004). Slično nalazima Bañuelos i saradnika 
(2004) koji nisu pronašli statistički značajnu povezanost sadržaja defanzivnog 
sekundarnog metabolita antrakinona u listovima i FA, ni mi nismo utvrili postojanje 
korelacija između vrednosti FA indeksa i vrednosti nutritivnih i defanzivnih osobina 
listova M. perennis.  
 
Polno specifične razlike u fluktuirajućoj asimetriji pod različitim svetlosnim uslovima 
staništa  




biljaka (npr. biomasi, visini izdanaka, fotosintetskoj aktivnosti, stopi rasta) predstavljaju 
fokus mnogih istraživanja u oblasti evolucione ekologije (Retuerto i sar., 2018). Iako se 
smatralo da je ženski pol manje tolerantan na povišene nivoe stresa, usled postojanja 
uzajamnih ograničenja, Simancas i sar. (2018) su u dobili rezultate kojima se potvrdjuje 
da su ženske biljke višegodišnje zeljaste vrste Urtica dioica tolerantnije na abiotički 
stres u odnosu na muške biljke. Međutim, polovi mogu biti jednako osetljivi na 
negativan uticaj abiotčkog i biotičkog stresa (Juvany i Munné-Bosch, 2015). Pošto su 
neka od ranijih istraživanja na M. perennis ukazala na to da su ženske biljke osetljivije 
na povećanje intenziteta svetlosti na staništu (Vandepitte i sar., 2009), u ovoj studiji 
istraživano je potencijalno prisustvo razlika između polova u nivoima FA, kao 
pokazatelja razvojne nestabilnosti, u odnosu na svetlosne uslove na staništu. Iako je bilo 
očekivano da vrednosti FA indeksa budu više kod ženskog pola, nisu zabeležene 
značajne razlike između polova u nivoima fluktuirajuće asimetrije, što se podudara sa 
rezultatima studije Juvany i Munné-Bosch, (2015) da polovi mogu biti jednako osetljivi 
na negativan uticaj stresa. 
Do danas je sproveden manji broj studija (Bañuelos i sar., 2004; Inbar i Kark, 
2007) kojima je proučavan efekat pola biljaka istovremeno na stepen herbivorije i na 
nivo razvojne nestabilnosti listova, koji je kvantifikovan pomoću indeksa fluktuirajuće 
asimetrije. Inbar i Kark (2007) su pored efekta pola, proučavali i efekat sredinskih 
uslova na stepen herbivorije i nivoe razvojne nestabilnosti listova. Nije utvrđeno 
postojanje polno-specifičnih razlika u vrednostima FA indeksa kod M. perennis, u 
uslovima pune dnevne svetlosti i vegetacijske senke, što je u saglasnosti sa rezulatima 
do kojih su došli Bañuelos i sar. (2004) na dvodomoj žbunastoj vrsti Rhamnus alpinus. 
Istraživanje na M. perennis pruža značajan doprinos proširivanju saznanja o tome na 
koji način na korelacije između herbivorije i FA mogu da utiču istovremeno svetlosni 




















- Biljke Mercurialis perennis na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti 
pretrpele su veći stepen oštećenja izazvanog aktivnošću herbivora, iako su bile značajno 
manje (niže i sa manjom ukupnom površinom listova), posedovale listove sa manjim 
vrednostima SLA i niže nutritivne vrednosti (sa manjim sadržajem vode i solubilnih 
proteina) u poređenju sa biljkama sa staništa pod vegetacijskom senkom. Pomenuti 
nalazi su u skladu sa postojećim tumačenjem o kompenzatornom konzumiranju tkiva 
niže nutritivne vrednosti. Rezultati ove studije ukazuju na prisustvo diferencijalne 
herbivorije kod M. perennis u odnosu na svetlosne uslove staništa. 
- Različite osobine biljaka su uticale na stepen herbivorije u zavisnosti od 
svetlosnih uslova staništa. Na oba ispitivana staništa, listovi sa nižim vrednostima 
specifične lisne površine su bili više oštećeni. Iako bi bilo očekivano suprotno, smatra 
se da u ovom slućaju korist po herbivore, u energetskom smislu, može biti veća. Na 
staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti stepen herbivorije je bio negativno povezan 
sa sadržajem vode u listovima, a na staništu pod vegetacijskom senkom sa visinom 
biljaka i sadržajem solubilnih proteina. Ovim istraživanjem pokazano je da značajniju 
ulogu u interakcijama između M. perennis i herbivora imaju morfološke osobine biljaka 
u odnosu na sadržaj ispitivanih defanzivnih sekundarnih metabolita. Navedeni rezultati 
potvrđuju nova saznanja o izuzetnoj kompleksnosti odnosa između sekundarnih 
metabolita i stepena hrebivorije. 
- Istraživanje promena u stepenu herbivorije tokom ontogenije pokazala su da su 
biljke u post-reproduktivnoj fazi bile više oštećene aktivnošću herbivora, iako su njihovi 
listovi posedovali nižu nutritivnu vrednost (sa manjim sadržajem vode i solubilnih 
proteina) i niže nivoe odbrane (sa nižim sadržajem ukupnih fenola i kondenzovanih 
tanina). Zabeleženo smanjenje sadržaja defanzivnih sekundarnih metabolita kod M. 
perennis u post-reproduktivnoj fazi je u skladu sa osnovnim pretpostavkama hipoteze 
optimalne odbrane.  
- U zavisnosti od ontogenetskog stadijuma različite osobine biljaka su uticale na 
stepen herbivorije. Kod biljaka u reproduktivnoj fazi sadržaj ukupnih nestrukturnih 
ugljenih hidrata bio je negativno povezan sa stepenom herbivorije, što može biti 
objašnjeno fenomenom kompenzatorne ishrane. U post-reproduktivnoj fazi veličina 
biljke (odnosno visina i ukupna površina listova) je pozitivno uticala na stepen 




sadržaj kondenzovanih tanina bio negativno povezan sa stepenom herbivorije. Postoji 
mogućnost da tokom reproduktivne faze na interakcije između biljaka i herbivora u 
većoj meri utiče nutritivna vrednosti tkiva, međutim, kasnije u toku sezone na stepen 
herbivorije značajnije utiče vitalnost biljaka. 
- Konzistentne razlike u stepenu herbivorije između muških i ženskih biljaka M. 
perennis nisu pronađene. Značajne razlike u stepenu oštećenja izazvanog aktivnošću 
herbivora su utvrđene na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti u uzorku iz 2016. 
godine gde su muške biljke bile više oštećene. U analizi uticaja ontogenetskog 
stadijuma na stepen herbivorije, polovi su se razlikovali u post-reproduktivnoj fazi, kada 
su ženske biljke pretrpele veći stepen oštećenja. Navedeni rezultati ukazuju na 
varijabilne obrasce razlika između polova u stepenu oštećenja. 
-  Svetlosni uslovi na staništu su uticali na obrasce polnog dimorfizma u sadržaju 
solubilnih proteina, ukupnih fenola i kondenzovanih tanina. Tokom ontogenije, razlike 
između polova su bile prisutne u sadržaju solubilnih proteina i fenola samo u 
reproduktivnoj fazi, a u post-reproduktivnoj fazi u ukupnoj površini listova. Navedeni 
rezultati mogu biti interpretirani u kontekstu fenologije procesa reprodukcije, kao i 
razlika između polova u reproduktivnoj alokaciji i tipovima metabolita koji se ulažu u 
formiranje cvetova i plodova.  
- Indeksi fluktuirajuće asimetrije FAPL i FAIND bili su značajno viši na staništu 
izloženom punoj dnevnoj svetlosti, dok se vrednosti ostalih FA indeksa nisu značajno 
razlikovale između staništa sa različitim svetlosnim uslovima. Ovaj rezultat ukazuje na 
to da su kompozitni indeksi fluktuirajuće asimetrije pouzdaniji indikatori razvojne 
nestabilnosti na nivou čitave individue, kao i da nisu sve osobine biljaka jednako 
podložne uticaju faktora stresa. Bilo bi očekivano da izlaganje visokom intenzitetu 
svetlosti predstavlja faktor stresa po tipičnu skiofitu, kakav je šumski prosinac, te da bi 
se biljke na tom staništu nalazile pod većim pritiskom herbivora. Ova hipoteza 
delimično je potvrđena s obzirom na to da je pokazano da stepen herbivorije jeste bio 
viši na staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti. Kod muških biljaka FABSA (na 
staništu izloženom punoj dnevnoj svetlosti) i FAMVL (na staništu pod vegetacijskom 
senkom) bili su značajno korelisani sa stepenom herbivorije, dok kod ostalih indeksa to 
nije bio slučaj. Navedeni rezultati ukazuju na mogući manji uticaj stresa na nivoe 
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